Su- 


FOR  THE  PEOPLE 
FOR  EDVCATION 
FOR  SCIENCE 


LIBRARY 

OF 

THE  AMERICAN  MUSEUM 

OF 

NATURAL  HISTORY 


i  i.  si  issi: 
ZOOLOGIJ 


REVUE  SUISSE  DE  ZOOLOGIE 

VNNAI.ES 

m    i  a 

SOCIÉTÉ  ZOOLOOIQUE  SUISSE 


MUSEUM   1)111  S  TOI I ï I ;  NATURELLE  DE  (JENEV 


\  I)  I  l     f  A  K 


COMITE  DE  REDACTION 


PIERRE  REVILLIOD 
Directeur  «lu  Muséum  il  Histoire  naturelle  de  Genève 

JEAN  CARL 

Sous-Directeur  'In  Muséum  'I  Histoire  naturelle  'le  Genève 

R(  KÏER  Dl    l.l  SSEH  I 
Secrétaire  général  de  la  Société  zoologimie  suisse 


toviu 

A  \  c  <•       p  I  a  m  cli  e  » 
et 


<  .  I    \  I    Y  I. 
I  M  I'  Il  I  M  I   I!  I  E      A  I.  Il  lî  II  I      K  I    N  l>  I  I. 

L938 


39-  Ifi-i-xi'  au 


TABLE  DES  MATIÈRES 

du  Tome  45 


Fascicule  i.  Janvier  1938. 

N"  Pages 

1.  Anne-Marie  du  Bois.    La  détermination  de  l'ébauche  em- 

bryonnaire chez  Sialis  lutaria  L.  (Megaloplera).  Avec 

27  figures  dans  le  texte   I 

2.  J.  Szepsenwol.   Systèmes  nerveux  central  et  périphérique 

de  jumeaux  parabiotiques  unimédullaires  obtenus  avec 
des  larves  d'Amphibiens.  (Contribution  à  l'étude  de 
causalité  du  trajet  de  la  fibre  nerveuse)  Avec  26  figures 
dans  le  texte  j  .  93 

3.  S.  Bi.och.   Beitrag  zur  Kenntnis  der  Ontogenèse  von  Sùss- 

wasserpulmonaten  mit  besonderer  Berùcksichtigung  der 
Mitteldarmdrûse.  Mit  24  Textfiguren   157 

Fascicule  2.  Mars  1938. 

i.    J.-L.  Perrot.  La  confection  du  nid  et  la  ponte  chez  VHelix 

pomatia.   Avec  16  figures  dans  le  texte   221 

5.  But  h  Lotmar.  Untersuchungen  ùber  den  Eisenstofîwechsel 

der  Insekten,  besonders  dei  llonigbiene.    Mil  8  Abbil- 
dungen  im  Text   237 

6.  Adolf  Portmann.    Beitràge  zur  Kenntnis  der  posteiubryo- 

nalen  Entwicklung  der  Yi'igel.  I.  Wrgleichende 
Untersuchungen  ùber  die  Ontogenèse  der  Huhner  und 
Spcrlingsvogel.    Mit  I"»  Texl-Ald)ildungen   273 

7.  Pierre  Bkn  \i  h.  La  formule  chromosomiale  chez  sept  espèces 

de  Muscardinidae  et  de  Microtinae  indigènes.  Avec 

72  figures  dans  le  texte   349 

Fascicule  3.  Mai  1938. 

8.  A.  Fleisch.  Le  métabolisme  intermédiaire  des  hydrates  de 

carbone.   Avec  1  figure  dans  le  texte   385 

9.  F.  Baltzer.   Die  Fruhentvvicklung  des  Bastards  Triton  eris- 

tatus  $  X  Triton  palmatus  <J   391 


VI  TABLE  DES  MATIÈRES 

N"  Pages 

10.  llans  Buchner.   Vitalitât  und  Bisexualitât  bei  den  hetero- 

gonen  Radertieren   395 

11.  J.  Seiler.    Ergebnisse  aus  der  Kreuzung  einer  diploidpar- 

thenogenetischen  Solenobia  triquetrella  mit  Mànnchen 

einer  bisexuellen  Rasse.    Mit  2  Textabbildungen  .   .   .  405 

12.  F.  E.  Lehmann.   Uber  die  Bedeutung  des  Vorderdarms  fiir 

die  Entstehung  der  Zyklopie  bei  Tritonembryonen.  Mit 

I  Textabbildung   413 

13.  F.  E.  Lehman»  und  H.  Ri.s.  Weitere  Untersucliungen  iiher 

die  Entwicklung  der  Achsenorgane  bei  partiell  chorda- 
losen  Tritonlarven.    Mit  2  Textabbildungen   419 

14.  Ernst  Hadorn.  Die  Degeneration  der  Imaginalscheiben  bei 

letalen  Drosophila-Larven  der  Mutation  «  lethalgiant  ». 

Mit  1  Textabbildung   425 

15.  Hans  Steiner.   Uber  die  halbseitige  «  Mutations-Chimare  » 

des  Wellensittichs,  Melopsitlacus  undulalus  Shaw.  Mit 

4  Textfiguren   431 

16.  Mlle  Kitty  Ponse.    Histophysiologie  de  l'activation  thyroï- 

dienne   441 

17.  Mlle  O.  Porte.  Quelques  points  particuliers  du  cycle  cestrien 

du  Cobaye.  Avec  1  figure  dans  le  texte   451 


Fascicule  4.  Octobre  1938. 

18.  E.  Guyénot.  L'œuvre  scientifique  d'André  Navii.le  .   .  . 

19.  E.  Guyénot  et  W.  Plattner.    Recherches  sur  la  vessie 

natatoire  des  Poissons.  —  I.  Ligature  du  canal  pneuma- 
tique et  cystectomie  de  Poissons  physostomes.  Avec  la 
planche  1   

20.  Max  Perrot.    Etude  de  Cytologie  comparée  chez  les  Gas- 

téropodes pulmonés.  Avec  12  figures  dans  le  texte  .  . 

21.  Edmond  Altherr.   La  faune  des  mines  de  Bex,  avec  étude 

spéciale  des  Nématodes.  Avec  28  figures  dans  le  texte  . 

22.  Cari  Bader.  Beitrag  zur  Kenntnis  der  Verdauungsvorgânge 

bei  Hydracarinen.   Mit  24  Textabbildungen  

Fascicule  supplémentaire.  Septembre  1938. 

Hennann  Hotz.  Protoclepsis  tesselata  (O.  F.  Mùller).  Ein 
Beitrag  zur  Kenntnis  von  Bau  und  Lebensweise  der 
Hirudineen.    Mit  103  Textfiguren  und  3  Tafeln  ...  1 


459 

469 
487 
567 
721 


TABLE  DES  AUTEURS 

PAR 

0 RDR E    A LPHABÉTIQUE 


Pages 

Altherr,  Edmond.  La  faune  des  mines  de  Bex  avec  étude  spé- 
ciale des  Nématodes.    Avec  28  figures  dans  le  texte  .   .   .  567 

Bader,  Cari.  Beitrag  zur  Kenntnis  der  Verdauungsvorgànge  bei 

Hydracarinen.    Mit  24  Textabbildungen   721 

Baltzer,  F.  Die  Friïhentwicklung  des  Bastards  Triton  cristatus  $ 

X  Triton  palmatus  $   391 

Bloch,  S.  Beitrag  zur  Kenntnis  der  Ontogenèse  von  Susswasser- 
pulmonaten  mit  besonderer  Berùcksichtigung  der  Mittel- 
darmdriise.    Mit  24  Textfiguren   157 

BiicHNER,  Hans.   Yitalitat  und  Bisexualitât  bei  den  heterogonen 

Râdertieren   395 

m  Buis.  Anne  Marie.  La  détermination  de  l'ébauche  embryon- 
naire chez  Sialis  lutaria  L.  ( Megaloptcra) .  Avec  27  figures 
dans  le  texte   1 

Fleisch,  A.     Le  métabolisme  intermédiaire  des  hydrates  de 

carbone.   Avec  1  figure  dans  le  texte   385 

Guyénot,  E.    L'œuvre  scientifique  d'André  Navii.le  ....  459 

Guyénot,  E.  et  Plattnkr.  W.  Recherches  sur  la  vessie  nata- 
toire des  Poissons.  —  [.  Ligature  du  canal  pneumatique  et 
cystectomie  de  Poissons  physostomes.   Avec  la  planche  1    .  469 

Il  aikirm,  Ernst  .  Die  I  )e<jenerat  ion  <lrr  I  ma^malsrliciberi  bei 
letalen  Drosophila-harven  der  Mutation  «  lethalgiant  ».  Mit 
1  Textabbildung   425 

Hotz,  Hermann.    Protoclepsis  tesselata  (O.  F.  Mùller).    Ein  Bei- 
trag zur   Kenntnis  von  Bau  und  Lebensweise  der  lliru-  Umn\< 
dineen.    Mit  103  Textfiguren  und  3  Tafeln.  "t£T 

Lehmann,  F.  E.  Uber  die  Bedeutung  des  X'orderdarms  fiir  die 
Entstehung  der  Zyklopie  bei  Tritonembryonen.  Mit  1  Text- 
abbildung   413 


VIII 


TABLE  DES  Al" TE  l  RS 


Pages 


Lehmann,  F.  E.  und  Ris,  H.  Weitere  l'ntersuchungen  ûber  die 
Entwkklung  der  Achsenorgane  bei  partiell  chordalosen 
Tritonlarven.     Mit  2  Textabbildungen   419 

Lotmak.  Ruth.  l'ntersuchungen  iiber  den  Eisenstofîvvecbsel  der 
Insekten.  besonders  der  Honigbiene.  Mit  8  Abbildungen 
im  Text   237 

Perrot,  J.-L.    La  confection  du  nid  e1  La  ponte  chez  Y  Hélix 

pomatia.   Avec  16  figures  dans  le  texte   221 

Perrot.  Max.  Etude  de  Cytologie  comparée  chez  les  Gastéro- 
podes pulmonés.  Avec  1 2  figures  dans  le  texte   487 

Ponsk.  M11'  Kitty.  H  istr  >physiologie  de  Factivation  thyroïdienne.  i41 
l'uin  i  .  M11*'  <  >.    (Quelques  points  partirulh-rs  du  <  y,  \f  u'strirn  du 

Cobaye.  Avec  1  figure  dans  le  texte   451 

Portmaxx.  Adolf.  Beitrâge  zur  Kenntnis  der  postembryonalen 
Entwicklung  der  Yôgel.  —  I.  Yergleichende  l  'ntersuchungen 
ùber  die  Ontogenèse  der  Hiihner  und  Sperlingsvôgel.  Mit 
lo  Text-Abbildungen   273 

Renaud,  Pierre.  La  formule  chromosomiale  chez  sept  espèces 
de  Muscardinidae  et  de  Microtinae  indigènes.  Avec  72  figures 
dans  le  texte   349 

Seiler.  J.  Ergebnisse  aus  der  Kreuzung  einer  diploidpartheno- 
genetischen  Solenobia  triquetrella  mit  Mânnchen  einer 
bisexuellen  Rasse.    Mit  2  Textabbildungen   405 

Steiner,  Hans.  Uber  die  halbseitige  <  Mutations-Chimare  »  des 
Wellensittiehs,  Mrtopsittacus  undulatus  Shaw.  Mit  4  Text- 
figuren   431 

Szepsexwol.  Systèmes  nerveux  central  et  périphérique  de 
jumeaux  parabiotiques  unimédullaires  obtenus  avec  des 
larves  d'Amphibiens.  (Contribution  à  l'étude  de  causalité 
du  trajet  de  la  fibre  nerveuse.)  Avec  26  figures  dans  le 
texte   93 


REVUE  SUISSE   DE  ZOOLOGIE 
Tome  45,  n°  1.  —  Janvier  1938. 


1 


La  détermination  de  l'ébauche 
embryonnaire  chez  Sialis  lutaria  L. 
( Mega  lop  ter  a ) . 

par 

Anne  Marie  DU  BOIS 

Avec  27  figures  dans  le  texte. 

Publié  avec  l'aide  d'une  subvention  de  la  Fondation  I)T  Joachiru  de  Giacorni 
de  la  Société  helvétique  des  Sciences  naturelles. 


TABLE  DES  MATIÈRES 

Pages 

Introduction   2 

Matériel  et  technique   6 

Première  partie.  -  -  Développement  embryonnaire  normal  de 

Sialis  lutaria  L.  (  Megaloptera)   10 

Deuxième  partie.  —  Résultats  expérimentaux   34 

A.  Interventions  dans  la  partie  antérieure  de  l'œuf: 

Ligatures  dans  la  partie  antérieure   36 

Brûlures  du  pôle  antérieur   48 

H.  Ligatures  dans  la  région  médiane  de  l'œuf   5] 

C.  Interventions  dans  la  partie  postérieure  de  l'œuf: 

Ligatures  dans  la  partie  postérieure   59 

Brûlures  du  pôle  postérieur   75 

Discussion  des  résultats  et  conclusions   81 

Bibliographie   90 


Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,  1938.  1 


\N  NE-MARIE    1 1  I  ROIS 


INTROIHCTIO.X 

Les  nombreuses  expériences  d'embryologie  expérimentale  ont 
montré  qu'au  cours  du  développement  embryonnaire,  le  phéno- 
mène de  la  Différenciation  morphologique  des  tissus 
«•l  des  organes  est  précédé  et  dépend  d'un  autre  phénomène,  la 
I)  é  t  c  v  m  i  n  a  1  i  o  n  .  Avant  que  les  cellules  ne  se  différen- 
cient, les  parties,  les  organes  du  futur  embryon  existent  déjà  à 
l'état  présomptif  et  cette  détermination  des  ébauches  présomptives 
s'établit  dans  l'œuf  plus  ou  moins  précocement  selon  les  espèces. 
Toutes  les  fois  que  par  des  moyens  expérimentaux  on  empêche  la 
détermination  de  s'établir  ou  qu'on  la  modifie,  la  différenciation  ne 
se  fait  pas,  ou  se  fait  anormalement. 

On  rencontre  chez  les  Insectes  deux  types  de  détermination  qui 
diffèrent  essentiellement  par  le  moment  où  s'établit  la  détermina- 
tion; entre  les  deux  types  extrêmes  s'intercalent  toute  une  série 
de  types  intermédiaires  (pour  les  détails  voir  l'excellente  mise  au 
point  de  Seibel  1936).  Dans  le  type  d'œuf  dit  d  é  t  e  r  m  i  n  é  , 
dès  le  moment  de  la  ponte,  toutes  les  parties  du  futur  embryon 
sont  définitivement  déterminées;  la  destruction  d'une  région  de 
l'œuf  a  toujours  pour  résultat,  dans  la  partie  restée  saine,  la  diffé- 
renciation d'un  embryon  incomplet  :  Expériences  de  Reith  (1925) 
sur  Musca,  de  Howland  et  Sonnenblick  (1936)  sur  Drosophila,  de 
Maschlanka  (v.  Seidel  1936)  sur  Ephestia,  de  Hegner  (1908, 
1911)  sur  les  Chrysomélides,  de  Ewest  (1936)  sur  Tenebrio  et  de 
Schnetter  (1934)  sur  Apis. 

Les  œufs  du  type  déterminé  ont  en  commun  certains  caractères 
morphologiques:  1°  l'œuf  renferme,  dès  le  moment  de  la  ponte,  un 
blastème  germinatif  régulier,  c'est-à-dire  une  couche  cytoplasmique 
périphérique  qui  entoure  la  masse  des  globules  vitellins,  et  la  sépare 
de  la  membrane  vitelline.  Si  cette  constitution  de  l'œuf  est  expéri- 
mentalement modifiée  —  expériences  de  centrifugation  de  Pauli 
(1927)  sur  l'œuf  de  Calliphora  —  la  différenciation  est  tout  à  fait 
anormale.  2°  La  bandelette  embryonnaire  est,  dès  son  apparition, 
très  allongée  et  occupe  sa  position  définitive  à  la  face  ventrale  de 
l'œuf. 
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Chez  les  œufs  du  type  déterminé,  la  cause  qui  provoque  la 
détermination  reste,  pour  le  moment,  inanalysable,  puisque  le 
moment  où  se  fait  la  détermination  se  place  avant  La  ponte,  peut- 
être  même  déjà  lors  de  la  formation  des  ovules  dans  les  tubes 
ovigères  l.  La  principale  caractéristique  de  ce  type  d'œufs  est  que 
les  deux  phénomènes  de  la  détermination  et  de  la  différenciation 
sont  séparés  l'un  de  l'autre  par  toute  une  longue  période  du  déve- 
loppement embryonnaire,  comprenant  la  fécondation,  tous  les 
clivages  et  le  stade  blastoderme. 

Dans  le  second  type  d'œufs,  dit  non  déterminé,  la  détermination 
ne  s'établit  que  tardivement,  au  cours  des  derniers  clivages  seule- 
ment dans  le  type  extrême  des  Odonates.  La  détermination  n'est 
séparée  de  la  différenciation  que  par  une  très  courte  période  du 
développement  embryonnaire,  le  stade  blastoderme.  Pendant  toute 
la  première  partie  du  développement,  qui  s'étend  de  la  fécondat  ion 
aux  derniers  clivages,  l'œuf  est  indéterminé,  ne  contenant  pas  de 
bandelette  embryonnaire  présomptive.  Les  remarquables  expériences 
de  Seioel  (1926-1936)  sur  l'œuf  de  Platycnernis  (Odonata)  lui  ont 
permis  d'analyser  le  processus  dynamique  qui  est  à  la  base  de  la 
détermination.  L'arrivée  des  noyaux  de  clivage  à  la  périphérie  de 
l'œuf  déclenche  l'action  d'un  centre  de  détermination  («  Bildumgs- 
zentrum  a)  localisé  à  la  face  dorsale  de  l'œuf,  dans  le  voisinage  du 
pôle  postérieur.  Ce  centre  agit  en  émettant  une  ou  des  substances 
de  nature  inconnue,  qui  se  propagent  progressivement  dans  tout 
l'œuf  d'arrière  en  avant.  L'action  du  centre  de  détermination  est 
de  courte  durée;  dès  que  les  parois  cellulaires  apparaissent,  entre 
les  noyaux,  pour  former  le  blastoderme,  la  bandelette  embryonnaire 
est  complètement  déterminée  et  existe  à  l'état  présomptif.  Le 
centre  de  détermination  agit  en  organisant  le  système  vitellin.  Le 
premier  signe  visible  de  la  différenciation  est  marqué  par  l'apparition 
d'une  légère  invagination  sur  la  face  dorsale  de  l'œuf  à  La  hauteur 


'  l);ins  un  précédent  travail  (Di  Bois  1932)  j'ai  pu  montrer  que  chez  la 
mouche  Sciara  roprophila .  la  détermination  du  sexe  dans  le  soma  est  fonction 
d'une  élimination  différentielle  de  chromosomes  au  cours  des  derniers  clivages. 
Cette  élimination  se  fait  toujours  quand  les  noyaux  arrivent  au  contact  du 
hlastéme,  d'où  la  conclusion  que  le  cytoplasme  du  hlustcme  est  sexuellement 
déterminé.  Cette  détermination  dans  le  sens  mâle  ou  femelle  dépend  unique- 
ment d'un  facteur  génétique  de  la  mère  qui  doit  agir  au  moment  de  la  formation 
du  blastème  germinatif  qui  a  lieu,  chez  Sciara,  pendant  le  stade  d'accroisse- 
ment des  ovules  dans  les  tubes  ovigères. 
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du  tiers  postérieur;  cette  fossette  résulte  d'une  contraction  du 
vitellus  < 1 1 1 ï  se  détache  un  peu  du  chorion  dans  cette  région.  La 
contraction  se  transmet  en  onde,  en  avant  et  en  arrière,  à  partir  de 
la  fossette  initiale,  l'ar  un  simple  phénomène  mécanique,  les 
cellules  du  hlast odenne  glissant  a  la  surface  du  vitellus  viennent 
s'amasser  dans  la  zone  de  la  fossette  d'abord  puis  le  long  de  l'onde 
de  contraction.  A  la  fin  du  processus,  la  première  ébauche  de  la 
bandelette  embryonnaire  est  différenciée,  formée  par  une  plaque 
allongée  de  hautes  cellules  cylindriques  serrées  les  unes  contre  les 
autres.  Seidel  a  nommé  centre  de  différenciation  («  Differenzie- 
rungszentrum  »)  cette  région  de  l'œuf  où  débute  la  contraction 
du  vitellus  provoquant  l'apparition  de  la  fossette.  Il  correspond, 
sur  la  bandelette  différenciée,  à  la  région  de  la  limite  antérieure  du 
premier  segment  thoracique;  toutes  les  phases  ultérieures  de  diffé- 
renciation se  feront  à  partir  de  ce  point.  A  partir  du  centre,  la 
différenciation  s'établit  progressivement,  à  la  fois  dans  la  direction 
céphalique  et  caudale.  En  résumé,  chez  les  œufs  non  déterminés, 
la  différenciation  de  la  bandelette  embryonnaire  résulte  du  processus 
dynamique  suivant:  les  noyaux  de  clivage  en  arrivant  à  la  péri- 
phérie déclenchent  l'action  du  centre  de  détermination  qui  par 
l'émission  de  substances  de  nature  inconnue  détermine  une  orga- 
nisation du  système  vitellin.  Celle-ci  se  traduit  par  l'apparition 
d'une  onde  de  contraction  qui  débute  toujours  au  même  endroit, 
centre  de  différenciation,  et  qui  de  là  se  propage  en  avant  et  en 
an  ière.  Les  cellules  du  blastoderme  sont  mécaniquement  entraînées 
dans  la  région  de  la  zone  de  contraction  et  y  déterminent  la  première 
ébauche  visible  de  la  bandelette  embryonnaire.  Les  expériences  de 
Krause  (1934)  sur  Tachycines  ont  montré  que  cet  Orthoptère 
appartient  également  au  type  non  déterminé;  les  recherches  de 
Seidel  (1924)  sur  le  développement  de  Pyrrhocoris  permettent 
également  de  classer  les  Hémiptères  dans  ce  même  type. 

Les  œufs  non  déterminés  ont  en  commun  certains  caractères 
morphologiques  et  physiologiques.  1°  Les  œufs  fraîchement  pondus 
sont  complètement  dépourvus  de  blastème  germinatif.  A  la  fin 
des  clivages,  au  moment  où  les  noyaux  arrivent  à  la  périphérie,  les 
masses  cytoplasmiques  qui  les  entourent  fusionnent  et  forment  une 
couche  continue  dans  laquelle  apparaissent  très  rapidement  les 
parois  cellulaires.  2°  La  bandelette  embryonnaire  est  généralement 
très  courte  lors  de  son  apparition;  elle  se  forme,  fréquemment,  dans 
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une  région  de  l'œuf  qui  ne  correspond  pas  à  la  position  qu'occupera 
plus  tard  l'embryon  et  il  faul  que  la  bandelette  opère  des  mouve- 
ments plus  ou  moins  compliqués  —  blastokynèse  —  avant  d'at- 
teindre sa  position  définitive. 

Des  recherches  faites  sur  des  œufs  d'Hémiptères  (Seidel  1924) 
el  de  l'Hyménoptère  Camponotus  ligniperda  (Reith  1931)  ont 
permis  à  Seidel  de  ranger  en  une  série  allant  du  type  non  déterminé 
extrême  au  type  déterminé  extrême  tous  les  groupes  d'Insectes, 
étudiés  jusqu'ici  au  point  de  vue  du  problème  de  la  détermination. 
Cette  série:  Odonates,  Hémiptères,  Orthoptères,  Hyménoptères, 
Coléoptères,  Lépidoptères,  Diptères  est  encore  incomplète,  le 
processus  de  la  détermination  étant  encore  inconnu  dans  plusieurs 
groupes  d'Insectes.  Le  but  du  présent  travail  est  de  combler  une 
de  ces  lacunes  en  étudiant  le  problème  de  la  détermination  chez 
le  Mégaloptère  Sialis  lutaria  L. 

Les  recherches  expérimentales  relatées  dans  ce  travail  ont  été 
commencées  en  1933  en  collaboration  avec  le  Dr  R.  Geigy,  à  l'insti- 
gation duquel  elles  sont  dues.  Les  expériences  de  ligatures  du 
printemps  1934  ont  été  faites  en  commun  par  Du  Bois  et  Geigy; 
au  printemps  1935,  les  expériences  de  brûlures  ont  été  réalisées 
par  Geigy,  les  ligatures  par  Dr  Bois.  A  la  suite  de  circonstances 
indépendantes  de  ma  volonté,  j'ai  dû  terminer  seule  le  travail  en 
me  chargeant  de  l'étude  complète  morphologique  et  histologique 
du  matériel  et  de  la  discussion  des  résultats. 

J'ai  pu  le  faire  grâce  à  l'appui  financier  de  la  «  Basler  Stiftung 
fur  experiiiientelle  Zoologie»  qui  m'a  l'ait  bénéficier  d'une  bourse 
d'étude  durant  l'année  1935-1936.  Je  tiens  en  outre  à  remercier 
tout  spécialement  la  Fondation  Dr  Joachim  de  Giacomi  de  la  Société 
helvétique  des  Sciences  naturelles  qui  a  mis  à  ma  disposition,  en 
1937.  une  subvention  importante,  à  un  moment  où  des  circonstances 
matérielles  difliciles  m'obligeaient  à  abandonner  momentanément 
la  recherche  scientifique.  Mes  remerciements  vont  également  à 
M.  le  professeur  Poktmxnn.  directeur  de  l'Institut  zoologique  de 
l'Université  de  Baie,  qui  a  mis  à  ma  disposition  une  table  de  travail 
dans  son  laboratoire  et  à  mon  amie  Miss  Pauline  LariviÈRE, 
ancienne  dessinatrice  de  l'Kcole  de  médecine  de  Mac  (iuill  l  niver- 
sity,  Montréal  (Canada),  qui  s'est  chargée  d'une  partie  des  illuslra- 
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MATÉRIEL  ET  TECHNIQUE 

Les  œufs  de  Sialis  lutaria  constituent  un  matériel  excessivement 
favorable  pour  des  recherches  d'embryologie  expérimentale.  La 
période  de  ponte  se  place  entre  la  fin  d'avril  et  le  milieu  de  juin. 
Chaque  femelle  pond,  dans  l'espace  de  une  demi-heure  600-900  œufs. 
On  a  ainsi  à  disposition  une  grande  quantité  d'œufs  pratiquement 
du  même  âge,  c'est-à-dire  au  même  stade  embryonnaire.  L'œuf 
de  Sialis  se  présente  sous  forme  d'un  ovoïde  allongé  (voir  fig.  1  et 
suiv.)  de  0mm,65  sur  0mm,25.  Le  pôle  antérieur  porte  un  appendice 
bien  développé,  en  forme  de  massue,  le  micropyle,  situé  légèrement 
ventralement.  La  position  du  micropyle  indique  immédiatement 
les  différents  plans  du  futur  embryon;  la  face  ventrale  de  l'œuf  est 
nettement  plus  convexe  que  la  face  dorsale. 

La  durée  du  développement  embryonnaire,  observée  dans  la 
nature,  varie  de  8-12  jours,  selon  la  température.  Dans  le  laboratoire 
de  fortune,  installé  au  bord  du  lac  de  Seinpach,  où  les  expériences 
relatées  dans  ce  travail  ont  été  faites,  il  n'y  avait  pas  de  dispositifs 
susceptibles  de  maintenir  les  œufs  à  une  température  parfaitement 
constante;  celle-ci  variait  de  17-21  degrés,  et  à  cette  température 
moyenne  de  19  degrés,  le  développement  s'effectuait  en  8  ou  9  jours. 
Il  est  malheureusement  impossible,  chez  Sialis,  de  suivre  sur  le 
vivant  le  développement  embryonnaire,  comme  on  peut  le  faire 
chez  d'autres  insectes.  L'œuf  est  protégé  par  un  chorion  épais,  peu 
transparent;  cette  opacité  est  encore  augmentée  par  des  aspérités 
en  forme  de  champignons  spécialement  développées  dans  la  région 
micropylaire  et  qui  retiennent  la  substance  mélanique  déversée 
par  les  glandes  cémentaires,  au  moment  de  la  ponte  (Du  Bois  et 
Geigy  1934).  On  peut  cependant,  a  partir  du  cinquième  jour, 
distinguer,  à  travers  le  chorion,  les  yeux  pigmentés  en  rouge,  puis 
les  différents  appendices  bucaux  et  thoraciques,  au  fur  et  à  mesure 
de  leur  chitinisation. 

En  ce  qui  concerne  la  technique  opératoire,  deux  méthodes 
ont  été  utilisées:  d'une  part  des  ligatures  faites  à  l'aide  d'un  poil 
de  chien  excessivement  ténu  (poils  formant  le  feutrage  en  dessous 
du  pelage  proprement  dit  et  dont  le  diamètre  ne  dépasse  pas 
0mm,015);  d'autre  part  des  brûlures  localisées  exécutées  au  micro- 
thermocautlière.  La  nature  du  chorion  varie  légèrement  selon  les 
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|  ■<  i  f  1 1  es  ;  certaines  pontes  ont  un  eliorion  relativement  résistant  et 
ces  œufs  sont  faciles  à  opérer,  tandis  que  dans  d'autres  pontes,  au 
contraire,  le  chorion  est  excessivement  faible  et  éclate  à  la  moindre 
tension.  Ces  pontes  nettement  défavorables  pour  un  but  opératoire 
ont  été  éliminées.  Les  ligatures  passant  par  le  tiers  antérieur  ou  le 
tiers  postérieur  de  l'œuf  sont  relativement  faciles  à  exécuter:  il 
est  cependant  difficile  de  serrer  assez  le  nœud  pour  réaliser  une 
ligature  tout  à  fait  complète.  Le  chorion  étant  excessivement 
élastique,  des  ligatures  même  bien  serrées  au  moment  de  l'opération 
se  relâchent  fréquemment  peu  après;  un  grand  pourcentage  des 
œufs  opérés  présente  de  ce  fait  des  ligatures  incomplètes.  Il  est 
quasi  impossible  de  réussir  à  poser  une  ligature  [tassant  par  le 
milieu  de  l'œuf.  En  essayant  de  serrer  la  ligature,  placée  dans  cette 
position,  la  tension  superficielle  à  la  surface  de  l'œuf  devient  consi- 
dérable et  celui-ci  éclate  presque  à  coup  sûr.  Dans  cette  série, 
malgré  le  très  grand  nombre  d'œufs  ligaturés,  il  n'en  est  que 
quelques-uns  qui  présentent  une  ligature  complète. 

Les  brûlures  ont  été  réalisées  à  l'aide  du  microthermocauthère 
en  suivant  la  méthode  indiquée  par  Seidel  (1929).  Pour  provoquer 
la  brûlure  localisée  du  pôle  postérieur,  on  touche  rapidement  cette 
région  avec  l'extrémité  du  fil  de  platine,  l'ampérage  étant  de  1,0  A.: 
pour  la  lirùlure  du  pôle  antérieur,  protégé  par  un  chorion  beaucoup 
plus  épais,  il  faut  augmenter  l'ampérage  jusqu'à  1,25  A.  Ces  deux 
séries  d'expériences:  brûlures  du  pôle  antérieur  et  du  pôle  postérieur 
sont  très  incomplètes.  La  technique  employée  par  Geigy  ne  semble 
pas  tout  à  fait  au  point,  un  petit  nombre  d'œufs  seulement  ont  été 
vraiment  brûlés  et  ta  plus  grande  partie  du  matériel  est  fixée  d'une 
manière  défectueuse.  En  outre,  plusieurs  séries  présentent  un  grand 
pourcentage  d'individus  anormaux,  parmi  les  témoins  comme 
parmi  les  opérés  (bandelettes  embryonnaires  trop  courtes,  arrêt 
dans  le  développement,  etc.).  Ces  anomalies  sont  très  probablement 
dues  à  un  brossage  trop  violent  des  œufs  au  moment  où  on  les 
détache  les  uns  des  autres;  les  poils  du  pinceau  employé  pour 
décoller  les  œufs  ont  dû  piquer  à  travers  le  chorion  assez  mince 
de  la  partie  postérieure,  provoquant  des  lésions  dans  la  masse  de 
l'œuf  qui  se  traduisent  plus  tard  par  les  anomalies  signalées.  Je  n'ai 
tenu  compte,  dans  le  matériel  d'œufs  brûlés  mis  à  ma  disposition, 
que  des  séries  bien  fixées  et  dont  les  témoins  ne  présentaient  aucune 
anomalie. 
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Les  œufs  opérés  sont  conservés  sur  une  bande  de  papier  filtre 
légèrement  humide  dans  de  petits  récipients  fermés  en  verre; 
l'aseptie  est  aussi  rigoureuse  que  possible  pour  éviter  le  développe- 
ment de  moisissures  à  la  surface  des  œufs.  Dans  le  même  récipient, 
une  seconde  bande  de  papier  filtre  humide  porte  les  témoins  T2, 
10-20  œufs  provenant  de  la  même  ponte  que  les  opérés  et  qui  seront 
fixés  au  même  moment.  Un  autre  lot  de  témoins  T1  a  été  fixé  au 
moment  de  l'opération  et  permet  de  contrôler  le  stade  exact  auquel 
l'intervention  a  été  faite.  Les  œufs  opérés  sont  contrôlés  chaque 

jour;  le  lendemain  de  l'opération,  un  cer- 
tain nombre  d'œufs  sont  toujours  éclatés, 
suite  directe  du  traumatisme  ;  dans  les 
jours  qui  suivent,  il  y  en  a  relativement 
peu  qui  meurent.  Les  œufs  opérés  ont  été 
fixés  à  différents  stades  de  leur  dévelop- 
pement. 

Les  fixations  ont  toutes  été  faites  au  li- 
quide de  Dubosq-Brazil  (Bouin  alcoolique) 
et  il  est  absolument  indispensable  de 
poncturer  les  œufs  à  l'aide  d'une  fine  ai- 
guille pour  assurer  la  bonne  pénétration  du 
fixateur.  Kn  10-12  heures  la  fixation  est 
complète;  il  est  bon  ensuite  de  retirer  les 
ligatures  qui  provoquent  souvent  des  dé- 
chirures dans  les  coupes. 

Les  œufs  destinés  à  être  étudiés  in  loto 
sont  ensuite  débarrassés  de  leur  chorion 
et  conservés  dans  l'alcool  à  75°.  Les  dessins 
d'œufs  in  loto  ont  tous  été  exécutés  sous 
le  binoculaire  (Binoculaire  Zeiss  Oc. 
17  ■  Ob.  6)  à  l'aide  de  la  chambre  claire,  l'œuf  reposant  dans  un 
récipient  plein  d'alcool  et  fortement  éclairé.  Tous  les  appendices 
sont  dans  ces  conditions  nettement  visibles  sans  l'aide  d'une  colo- 
ration. Les  œufs  destinés  à  l'étude  histologique  ont  été  einparaffmés 
selon  la  technique  habituelle,  il  est  indispensable  de  les  orienter 
avec  beaucoup  de  soins  dans  la  dernière  paraffine  afin  d'obtenir 
des  coupes  exactement  longitudinales  ou  transversales  selon  les  cas. 
Les  coupes  de  8-10  p.  ont  été,  pour  la  plupart,  colorées  à  l'hémalun- 
picro-indigo-carmin.  Pour  des  recherches  cytologiques  spéciales, 


Fig.  !. 

Echelle  employée  pour 
toutes  les  mesures  effec- 
tuées sur  l'œuf  de  Sialis. 

(15  unités  de  l'échelle 
valent  Y10  mm.) 
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riiénial oxyline  ferrique,  le  feulgen  et  la  thionine  ont  été  également 
employés. 

Toutes  les  mesures  ont  été  faites  à  l'aide  d'un  micromètre  oculaire 
Zeiss  (1  mm.:  100),  15  unités  du  micromètre  correspondant  à  1/19mm. 
au  gr< ississemenl  i  li'  '.!(  Il  l  auquel  l'ét  ude  h  ist  ologiq  ne  H  les  photos 
oui  été  laites.  La  longueur  moyenne  d'un  œuf  fixé  et  dépourvu 
de  son  chorion  eet  de  95-97  unités  (fîg.  1).  Les  distances  sont 
toujours  comptées  à  partir  du  pôle  postérieur.  Chez  les  œufs 
ligaturés,  les  longueurs  de  la  partie  antérieure  et  de  la  partie  posté- 
rieure sont  mesurées  du  pôle  postérieur  à  la  limite  inférieure  de 
la  zone  serrée  dans  la  ligature,  et  de  la  limite  supérieure  de  cette 
zone  au  pôle  antérieur.  La  ligature  provoque  un  fort  raccourcisse- 
ment de  l'œuf.  Lorsque  la  ligature  est  incomplète,  le  diamètre  du 
canal  unissant  la  partie  antérieure  et  la  partie  postérieure  est  donné. 
Pour  les  œufs  brûlés,  il  est  difficile  de  donner  des  chiffres  exacts 
pour  la  longueur  de  la  région  détruite,  la  limite  entre  la  partie 
tuée  et  celle  restée  saine  n'étant  jamais  très  précise,  on  ne  peut 
l'évaluer  qu'à  l'aspect  des  globules  vitellins  qui  sont  plus  ou  moins 
anormaux. 

Les  photos  ont  été  prises  au  moyen  d'un  appareil  Leica  spécia- 
lement monté  pour  permettre  de  faire  de  la  microphotographie. 
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PREMIÈRE  PARTIE 


DÉVELOPPEMENT  EMBRYONNAIRE  NORMAL 
DE  SI  ALI  S  LU  TARI  A  L. 

Le  développement  embryonnaire  de  Sialis  lutaria  L.  a  déjà  été 
partiellement  étudié  par  Strindberg  (1916)  ;  cet  auteur  s'est 
limité  à  l'étude  histologique  de  la  formation  des  feuillets  embryon- 
naires et  de  l'organogenèse.  Je  reprendrai,  ici,  les  points  laissés  de 
côté  par  Strindberg:  l'étude  de  la  constitution  cytologique  de 
l'œuf  fraîchement  pondu  et  des  premiers  clivages,  puis  la  diffé- 
renciation de  la  forme  extérieure  de  l'embryon,  avec  l'apparition 
des  appendices.  Ce  dernier  point  était  difficile  à  étudier  par  la 
méthode  des  coupes,  seule  employée  par  Strindberg,  qui  aurait 
nécessité  des  séries  de  reconstruction.  Au  point  de  vue  du  problème 
central  de  la  détermination,  l'étude  cytologique  détaillée  de  l'œuf 
fraîchement  pondu  est  nécessaire  pour  permettre  de  classer  l'œuf 
de  Sialis  par  rapport  à  ceux  d'autres  insectes.  La  seule  présence 
ou  absence  d'un  blastème  germinatif  permet,  comme  il  a  été  dit 
dans  Tintroduction,  de  faire  des  déductions  précises  sur  le  type 
de  développement.  L'étude  de  la  fécondation  et  des  clivages 
jusqu'à  l'établissement  du  blastoderme  montre  à  quel  moment  les 
noyaux  arrivent  dans  une  région  définie  de  l'œuf;  il  est  très  impor- 
tant, au  moment  où  l'on  fait  une  opération,  de  connaître  approxi- 
mativement la  position  des  noyaux,  afin  de  pouvoir,  selon  le  but 
que  l'on  se  propose,  détruire  une  région  contenant  ou  ne  contenant 
pas  de  noyaux.  Enfin  l'étude  de  l'apparition  de  la  bandelette, 
dans  une  région  déterminée  du  blastoderme,  de  la  croissance  et 
des  mouvements  de  cette  bandelette  à  la  surface  du  vitellus,  de 
l'apparition  progressive  de  la  segmentation  et  des  ébauches  des 
appendices  céphaliques,  thoraciques  et  abdominaux  permet  d'ana- 


l'ébaiche  embryonnaire  chez  sialis  lutaria  l 


1 1 


lyser  les  embryons  anormaux  et  incomplets  fournis  par  les  œufs 
opérés.  Je  diviserai  cette  étude  embryologique  en  trois  parties: 

A.  De  la  ponte  à  l'établissement  du  blastoderme. 

B.  Apparition  de  la  bandelette  germinale. 

C.  Développement  de  la  forme  extérieure,  des  appendices  et 

organogénèse. 

A.  De  la  ponte  a  l'établissement  ne  blastoderme. 

Structure  de  Vœuf  fraîchement  pondu. 

L'étude  cytologique  de  l'œuf  de  Sialis  fraîchement  pondu 
montre  qu'il  est  à  ce  stade  complètement  dépourvu  de  blastème 
germinatif.  L'œuf  est  constitué  par  une  masse  compacte  de  globules 
vitellins  arrivant  directement  au  contact  de  la  membrane  vitelline 
(Wis.  2a,  M  et  fig.  2b).  Les  globules  vitellins  sont  retenus  dans  un 
réseau  cytoplasmique  assez  dense  et  leur  taille  varie  de  5-14  u.. 
.Morphologiquement,  cette  niasse  vitelline  n'est  pas  du  tout  orga- 
nisée; elle  ne  présente  aucune  structure,  c'est-à-dire  pas  de  zones 
différenciées  à  gros  globules  et  de  zones  à  petits  globules,  comme 
c'est  le  cas  chez  certains  insectes  (Abeille,  Sitona,  etc.).  Les  globules 
de  tomes  les  tailles  sont  répartis  dans  toutes  les  parties  de  l'œuf; 
à  la  périphérie  cependant,  les  très  petits  globules  deviennent 
j).  épondérants. 

Dans  le  voisinage  immédiat  du  pôle  postérieur,  on  rencontre 
toujours  une  petite  masse  de  forme  variable,  intensément  colorable, 
le  «corps  polaire»,  «  Polkôrper  »  des  auteurs  allemands  (fig.  2a,  P.). 
Sa  nature  est  énigmatique,  il  se  colore  beaucoup  plus  fortement 
que  le  cytoplasme  et  prend  l'hématoxyline  aussi  intensément  qu'un 
chromosome.  Ce  corps  polaire  reste  nettement  discernable  durant 
toute  la  série  des  clivages;  quand  le  blastème  germinatif  est  formé, 
on  le  distingue  encore  clairement,  il  est  alors  souvent  représenté 
par  deux  ou  trois  corpuscules  provenant  probablement  de  la 
fragmentation  du  corps  polaire  initial.  Au  moment  où  les  noyaux 
pénètrent  dans  le  blastème  puni'  formel  le  blaslod»  nue,  le  corps 
polaire  disparaît,  remplacé  par  des  granulations  qui  rendent  la 
couche  cytoplasmique  dans  le  voisinage  du  pôle  postérieur  nette 
ment  plus  colorée  que  dans  le  reste  de  l'œuf.  La  présence  d'un 
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corps  polaire  a  été  signalée  dans  l'œuf  de  différents  insectes,  sans 
que  son  rôle  au  cours  de  l'embryogénèse  ait  pu  être  clairement 
établi.  Chez  Camponotus  ligniperda,  Buchner  (1918)  a  décrit 
l'apparition  du  corps  polaire  lors  de  la  phase  d'accroissement  des 
ovocytes  et  supposé  que  le  corps  polaire  avait  la  fonction  d'un 
déterminant  de  la  lignée  germinale.  Les  recherches  de  Hegner 
(  l'tO!t-  1 H 1 4 )  sur  I'omiI  île  Chrysomélides  avaient  en  effet  mis  en 


Fig.  2  a.  Fig.  2  b. 

Coupe  longitudinale  d'un  œuf  au  stade  Coupe  longitudinale  d'un  œuf 

de  la  fécondation.  N  =  copulation  des  au  stade  clivage  II:  le  hlastème 

pronuclei  g  et  Ç;  V=vitellus;  P=  corps  germinatif  fait  encore  complète- 

polaire:   C  =  aire  cytoplasmique  des         ment  défaut, 
corpuscules  polaires;  M  =  membrane 
vifelline.  Le  chorion  a  été  supprimé. 

évidence  chez  ces  Coléoptères  la  présence  d'un  tel  déterminant:  le 
blastème  germinatif  contient  au  pôle  postérieur  un  disque  de 
granulations  fortement  colorables;  les  cellules  qui  se  forment  plus 
tard  au  [ xM»>  postérieur  de-  I'omiI'  et  qui  mot  iemieut  de  ces  orauu- 
lations  deviennent  les  cellules  primordiales  de  la  lignée  germinale. 
Si,  expérimentalement  à  l'aide  d'une  piqûre  au  pôle  postérieur  les 
granulations  sont  expulsées  de  l'œuf,  l'embryon  qui  se  développe 
est    complètement    dépourvu   de   cellules   germinales.  Huttner 


l'ébai  che  kmhhyonnaiuk  chez  sialis  lutaria  l. 
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(1925)  a  retrouvé  des  granulations  analogues  dans  l'œuf  ilt>  Droso- 
phile.  Hecht  (1924)  en  reprenant  en  détails  le  cas  de  Camponotus 
constate  que  le  corps  polaire  disparaît,  sans  laisser  de  traces, 
juste  avant  que  les  noyaux  ne  pénètrent  dans  le  blastème.  Les 
cellules  de  la  lignée  germinale  ne  se  différencient  morphologique- 
ment que  beaucoup  plus  tard  et  l'auteur  en  conclut  qu'on  ne  peut 
attribuer  au  corps  polaire  la  fonction  d'un  déterminant  de  la  lignée 
trerminale.  Kkitu  (1931)  ayant  mis  en  évidence  la  présence  d'un 
centre  de  détermination  dans  le  voisinage  du  pôle  postérieur  de 
Camponotus  émet  l'hypothèse  (1935)  que  le  corps  polaire  serait  ce 
centre;  mais  les  résultats  des  expériences  n'ont  pas  vérifié  cette 
hypothèse.  La  fonction  du  corps  polaire  reste,  pour  le  moment, 
énigmatique.  Chez  Sialis,  comme  chez  Camponotus,  les  gonades  ne 
deviennent  morphologiquement  distinctes  qu'à  un  stade  embryon- 
naire avancé  (Stade  E4,  voir  plus  loin).  La  question  de  l'origine 
précise  de  la  lignée  germinale  qui  sort  du  cadre  du  sujet  ici  traité 
fera  l'objet  d'un  travail  séparé. 

Fécondation  et  premiers  clivages. 

Au  moment  de  la  punie,  les  divisions  de  maturation  viennent 
de  s'achever  et  le  pronuncléus  femelle,  enrobé  dans  une  petite 
masse  cytoplasmique,  occupe  à  peu  près  le  centre  de  l'œuf.  Comme 
c'est  le  cas  fréquemment  chez  les  insectes,  les  globules  polaires, 
résultanl  du  processus  de  réduction,  ne  sont  pas  expulsés  coin plèt e- 
ment  hors  de  l'œuf,  l'ne  membrane  nucléaire  ne  se  reforme  pas 
autour  des  chromosomes  éliminés  qui  restent  séparés  les  uns  des 
autres  à  l'intérieur  d'une  petite  plage  cytoplasmique  située  sur  la 
face  dorsale  de  l'œuf,  à  mi-distance  entre  les  pôles.  Cette  plage  cyto- 
plasmique (lig.  2«,  C)  reste  visible  pendant  huit  le  début  du  déve- 
loppement; elle  ne  disparaîtra  que  lorsque  le  blastème  germinatif 
sera  complètement  achevé,  tandis  que  les  chromosomes  qu'elle 
renferme  dégénèrent  et  disparaissent  rapidement. 

L'union  des  pronuclei  mâle  et  femelle  s'opère  au  niveau  du  tiers 
antérieur  de  l'œuf  environ,  au  cours  de  l'heure  qui  suit  la  ponte. 
Les  deux  pronuclei,  entourés  chacun  d'une  très  petite  masse  cyto- 
plasmique, arrivés  au  contact  l'un  de  l'autre  perdent  leurs  mem- 
branes nucléaires  et  entrent  directement  en  division.  La  poly- 
spennie  semble  exceptionnelle  chez  Sialis:  dans  quelques  omis 
seulement  j'ai  pu  déceler  la  présence,  à  ce  stade,  d'un  spermatozoïde 
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supplémentaire;  dans  les  œufs  plus  âgés,  j'ai  en  plus  rencontré, 
de  temps  à  antre,  dans  le  voisinage  du  pôle  antérieur,  une  plage 
cytoplasniique  renfermant  des  chromosomes,  en  nombre  variable, 
généralement  en  début  de  picnose.  Il  est  probable  que  ces  chromo- 
somes représentent  le  reste  du  noyau  d'un  spermatozoïde  surnumé- 
raire et  qu'ils  se  sont  divisés  une  ou  deux  fois,  avant  d'entrer  en 
dégénérescence. 

Les  premiers  clivages  se  succèdent  avec  rapidité.  Après  le  premier 
clivage  (environ  1  h.  30  après  la  ponte  à  la  température  moyenne 
de  19°)  les  deux  noyaux  filles,  entourés  chacun  de  leur  masse 
cytoplasniique  sont  encore  situés  tous  les  deux  dans  la  partie  anté- 
rieure de  l'œuf,  mais  à  proximité  du  centre.  Chez  Sialis,  les  masses 
cytoplasmiques  qui  entourent  les  noyaux  sont  très  réduites.  Quand 
le  noyau  est  au  repos  il  n'est  recouvert  que  par  une  mince  couche 
eytoplasmique,  qui  se  prolonge  dans  le  réseau  cytoplasniique 
intervitellin.  C'est  à  cette  réduction  des  masses  vitellines  qu'il 
faut  attribuer  le  fait  que  chez  Sialis  les  fuseaux  des  divisions  de 
segmentation  sont  toujours  excessivement  courts.  (Contrairement 
à  ce  qui  se  passe  dans  l'œuf  d'autres  insectes,  chez  les  Diptères, 
par  exemple,  où  les  masses  cytoplasmiques  sont  assez  volumineuses, 
les  premiers  fuseaux  de  divisions  sont  très  longs,  entraînant  les 
noyaux  filles  à  une  grande  distance  l'un  de  l'autre).  Chez  Sialis, 
l'émigration  des  noyaux  vers  la  périphérie  n'est  certainement  pas 
due  à  la  simple  action  mécanique  du  déplacement  des  noyaux 
filles  d'une  longueur  de  fuseau  à  chaque  division  de  segmentation. 
Si  ce  seul  facteur  entrait  en  jeu,  jamais  les  noyaux  n'arriveraient 
en  même  temps  à  la  périphérie  dans  la  région  médiane  et  aux  deux 
pôles  de  l'œuf.  Il  faut  supposer  que  les  noyaux  sont,  soit  entraînés 
passivement  vers  la  surface  par  des  courants  existant  à  l'intérieur 
de  l'œuf,  soit  qu'ils  contiennent  en  eux-mêmes  l'activité  nécessaire 
pour  se  déplacer;  ces  deux  facteurs  peuvent  du  reste  être  combinés 
(voir  §  suivant).  Après  le  deuxième  clivage  déjà,  un  ou  deux  noyaux 
passent  dans  la  moitié  postérieure  de  l'œuf;  ceci  en  règle  générale, 
mais  il  peut  arriver  que  les  quatre  premiers  noyaux  soient  encore 
tous  localisés  dans  la  partie  antérieure  et  que  la  pénétration  des 
noyaux  dans  la  partie  postérieure  ne  se  fasse  qu'au  clivage  suivant. 
La  position  des  noyaux  filles  après  chaque  clivage  ne  semble  pas 
aussi  régulière  que  dans  le  cas  d'autres  insectes  -  -  Platycnemis, 
Apis,  Tenebrio. 
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Formation  du  blastème  germinatif. 

Un  peu  avant  le  troisième  clivage  déjà  (3-4  heures  après  la  ponte) 
dans  les  œufs  les  plus  précoces,  un  changement  commence  à  s'indi- 
quer dans  la  configuration  du  réseau  cytoplasmique  intervitellin; 
une  coloration  à  la  thionine  montre  que  dans  le  centre  de  l'œuf 
le  réseau  cytoplasmique  devient  peu  à  peu  plus  grêle,  plus  ténu, 
tandis  qu'au  contraire  à  la  périphérie  il  s'épaissit  progressivement. 
Ce  déplacement  du  «  ytoplasme  interglobulaire  vers  la  périphérie 
doit  s'accomplir,  probablement,  sous  l'action  de  mouvements  qui 
se  Fon1  à  l'intérieur  de  l'œuf.  (Des  mouvements  parfaitement  régu- 
liers dans  le  cytoplasme  ont  pu  être  analysés  dans  beaucoup  de 
cellules  vivantes  en  suivant  le  déplacement  des  mitochondries.) 
On  peut  supposer  qu'il  existe  dans  l'œuf  de  Sialis  une  sorte  de 
circulation  entre  les  globules  vitellins  qui  entraînerait  vers  la 
périphérie  le  cytoplasme  et  les  noyaux.  La  cause  qui  détermine 
cette  circulation  reste  inconnue;  il  ne  semble  en  tout  cas  pas  qu'il 
existe  dans  l'œuf  un  endroit  précis  du  réseau  cytoplasmique  où 
se  manifeste  toujours  en  premier  lieu  cette  diminution,  qui  soit, 
en  quelque  sorte,  le  point  de  départ  du  processus.  Ce  déplacement 
se  fait  lentement,  en  7  heures  environ.  A  la  périphérie,  le  réseau 
cytoplasmique  devient  de  plus  en  plus  compact  et  se  transforme 
peu  à  peu  en  une  couche  cytoplasmique  dense  de  8-10  a  d'épaisseur. 
\u  cinquième  clivage  (32  noyaux,  6-7  heures  après  la  ponte)  ce 
liseré  cytoplasmique  contient  encore  de  très  petits  globules  vitellins, 
qui  disparaissent,  soit  résorbés,  soit  refoulés  vers  l'intérieur  de 
l'œuf.  Au  stade  ti'i  noyaux,  au  plus  tard,  le  blastème  germinatif 
est  définitivement  constitué  (tig.  3  a  et  3  B);  il  est  constitué  par 
une  couche  cytoplasmique  ne  renfermant  plus  traces  de  globules 
vitellins.  très  régulière  dans  la  région  médiane  de  l'œuf  où  elle 
atteint  7-8  [i  d'épaisseur.  Aux  deux  pôles,  elle  se  forme  un  peu  plus 
lentement  et  n'est  jamais  tout  à  fait  aussi  régulière,  son  épaisseur 
pouvant  varier  de  quelques  :x.  La  plage  cytoplasmique  dorsale  qui 
contenait,  à  l'origine,  les  chromosomes  des  globules  polaires,  dispa- 
rait, absorbée  dans  le  blastème:  au  pôle  postérieur,  le  corps  polaire 
reste  licitement  visible. 

Ce  processus  de  la  formation  du  blastème  germinatif  présente 
de  légères  variations  selon  les  pontes;  dans  certaines  pontes,  au 
stade  4  noyaux,  la  migration  du  cytoplasme  vers  la  périphérie  est 
déjà  amorcée,  tandis  que  dans  d'autres  pontes,  les  œufs  au  stade 
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8  noyaux  montrent  à  peine  le  premier  début  de  ce  processus.  Dans 
certaines  pontes,  les  œufs  au  stade  32  noyaux  ont  déjà  un  blastème 
germinatif  formé,  tandis  que  dans  d'autres  les  œufs  au  stade  64 
noyaux  peuvent  encore  présenter  quelques  minuscules  globules 
vitellins  dans  la  couche  cytoplasmique  périphérique.  Mais  tous  les 


Fig.  3  a. 
Coupe  légèrement  en  biais  dans 
un  œuf  au  stade  clivage  V-VI  : 
le  blastème  germinatif  est  formé. 


Fig.  3  b. 
Coupe  longitudinale  d'un  œuf 
stade  clivage  VI.  à  blastème  ger- 
minatif  formé.  B  =  blastème 
germinatif:  M  =  membrane  vi- 
telline:  P  =  restes  du  corps  po- 
laire: V  =  vitellus:  N  =  noyaux. 


œufs  provenant  d"une  même  ponte  présentent  au  même  clivage  le 
même  état  de  développement  du  blastème  germinatif.  La  tabelle  I 
illustre  cette  variation  dans  la  formation  du  blastème  germinatif. 
pour  différentes  pontes.  Les  chiffres  dans  les  colonnes  se  rapportent 
chacun  à  une  ponte  spéciale  et  pour  chaque  ponte  8-10  œufs  ont 
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été  sectionnés  en  vue  de  l'étude  de  la  formation  du  blastème. 
L'œuf  de  Sialis,  pendant  les  premières  heures  de  son  développement, 
passe  par  deux  phases  successives  distinctes.  Une  première  phase, 
caractérisée  par  le  manque  total  de  blastème  germinatif,  pendant 
laquelle  l'œuf  est  par  sa  structure  morphologique  tout  à  fait  compa- 
rable à  l'œuf  de  Platycnemis,  est  suivie  d'une  seconde  phase  caracté- 
risée par  la  présence  d'un  blastème  germinatif  bien  développé, 
comparable  à  celui  qui  existe  dans  l'œuf  de  mouche.  Cette  analyse 
de  la  formation  du  blastème  germinatif  donne  déjà  de  précieuses 
indications  en  ce  qui  concerne  le  processus  de  la  détermination. 
L'absence  de  blastème  dans  l'œuf  fraîchement  pondu,  montre  que 
l'œuf  de  Sialis  n'est  probablement  pas  du  type  déterminé  dès  le 
début  de  son  développement,  mais  que  la  détermination  doit 
s'établir  assez  précocement. 

Etablissement  du  blastoderme. 

Lorsque  le  blastème  germinatif  est  achevé,  les  noyaux,  au  nombre 
de  64,  sont  encore  à  une  certaine  distance  de  la  périphérie  (fig.  3  a 
et  3  b).  Ce  n'est  qu'après  le  septième  clivage  (128  noyaux,  9-10  heures 
après  la  ponte)  que  les  noyaux  arrivent  à  proximité  du  blastème 
dans  la  région  médiane  de  l'œuf.  Le  cytoplasme  du  blastème  et 
celui  des  masses  entourant  chaque  noyau  entrent  en  contact  et 
fusionnent.  Dans  un  œuf  à  ce  stade,  le  blastème  ne  se  présente  plus 
comme  une  bande  régulière,  mais  au  niveau  de  chaque  noyau,  il 
forme  une  hernie  à  l'intérieur  du  vitellus.  chaque  hernie  contenant 
un  noyau.  Aux  deux  pôles,  cependant,  les  noyaux  ne  sont  pas  encore 
tout  à  fait  arrivés  à  proximité  du  blastème,  le  contact  ne  s'établira 
qu'au  clivage  suivant.  Ceci  peut  s'expliquer  mécaniquement  par 
le  fait  que  la  longueur  de  l'œuf,  équivalant  à  peu  près  à  trois  fois 
sa  largueur,  les  noyaux,  qui  sont  à  l'origine  tous  dans  le  voisinage 
du  centre  de  l'œuf,  arriveront  plus  rapidement  en  surface  dans  la 
région  médiane  qu'aux  deux  extrémités.  Dans  ce  mouvement 
d'émigration  des  noyaux  vers  la  périphérie,  une  quinzaine  de 
noyaux  restent  en  arrière  dans  le  vitellus  et  constituent  les  noyaux 
des  cellules  vitellophages.  Après  le  huitième  clivage  (256  noyaux, 
10-11  heures  après  la  ponte)  les  noyaux  sont  dans  le  blastème  germi- 
natif. C'est  le  stade  qu'on  pourrait  appeler  «  préblastoderme  »,  les 
parois  cellulaires  n'étant  pas  encore  formées;  elles  commencent 
à  peine  à  s'indiquer  sous  forme  de  faibles  échancrures  partant  de 
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la  péripliérie  et  s'insinuant  entre  les  noyaux.  Les  noyaux  sont 
légèrement  ovalatres,  leur  grand  axe  étant  parallèle  à  la  surface 
de  l'œuf.  Depuis  le  moment  de  la  fécondation,  la  taille  des  noyaux 
ne  s'est  pas  modifiée,  ainsi  que  le  montrent  de  nombreuses  mesures 
faites  au  cours  des  différents  clivages;  ce  n'est  que  quand  le  blasto- 
derme sera  formé  que  la  taille  des  noyaux  diminuera  rapidement 
en  même  temps  que  celle  des  cellules. 

Stade  4  noyaux:  Diamètre  des  noyaux,  8-9  fx. 
&  Préblastoderme  »:  Diamètre  des  noyaux,  7-0  [x. 
Blastoderme  à  bautes  cellules:  Grand  axe,  5-6  [i. 

Au  stade  «  préblastoderme  »,  les  noyaux  sont  séparés  du  vitellus 
par  une  couche  cytoplasmique  mince,  excessivement  dense  et 
colorable  qui  se  prolonge  à  l'intérieur 
ramifications  (fig.  4).  Cette  différence 
de  coloration  du  cytoplasme  marque 
probablement  la  limite  entre  le  cyto- 
plasme du  blastème  germinatif  et  le 
cytoplasme  que  le  noyau  a  apporté 
avec  lui.  On  peut  probablement  com- 
parer cette  formation  au  blastème  ger- 
minatif interne  («  inneres  Keimhaut- 
blastem  »)  des  muscides  qui  vient  dou- 
bler le  blastème  germinal  primordial  au 
moment  oùlesnoyaux  arrivent  en  surface 
et  qui  est  constitué  par  les  masses  cyto- 
plasmiques  apportées  par  les  noyaux: 
mais  chez  les  muscides,  les  masses  cyto- 
plasmiques  entourant  le  noyau  étant  beaucoup  plus  volumineuses, 
ce  blastème  secondaire  est  beaucoup  plus  développé  que  chez  Sialis. 
La  différence  de  coloration  entre  le  cytoplasme  des  deux  blastèmes 
est  souvent  peu  marquée  et  elle  disparaît  toujours  rapidement. 
Aux  deux  pôles  de  l'œuf,  le  léger  retard  signalé  au  clivage  précédent 
se  fait  encore  sentir;  les  noyaux,  dans  ces  régions  n'ont  pas  encore 
pénétré  complètement  dans  le  blastème.  C'est  à  ce  moment  que  le 
corps  polaire  disparaît  et  que  dans  le  cas  d'une  coloration  spéciale- 
ment réussie,  on  peut  mettre  en  évidence  les  granulations  polaires. 

A  la  suite  du  neuvième  clivage  (512  noyaux,  environ  12  heures 
après  la  ponte)  le  blastoderme  est  constitué.  Les  parois  cellulaires 


du  vitellus  par  de  courtes 


Fig.  4. 

Coupe  transversale  d'un  œuf 
au  stade  clivage  V 1 1 1  - 1  X  («  pré- 
blastoderme »)  montrant  la  for- 
mation du  blastème  germinatif 
interne  et  l'amorce  de  la  for- 
mation des  parois  cellulaires. 
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sont  complètes,  sauf  aux  deux  pôles,  où  elles  sont  en  train  de 
s'achever.  L'œuf  est  constitué  par  une  couche  régulière  de  cellules 
cubiques  à  noyaux  sphériques,  limitant  la  masse  des  globules 
vitellins  à  peu  près  complètement  privée  de  réseau  cytoplasmique, 
et  dans  laquelle  sont  réparties  une  quarantaine  de  cellules  vitello- 
phages.  Ces  vitellophages  proviennent  soit  de  la  division  des  noyaux 
restés  en  arrière  dans  le  vitellus  lors  des  clivages,  soit  de  l'émigration 
secondaire  dans  le  vitellus  de  quelques  noyaux  du  préblastoderme. 
Au  cours  des  clivages  VIII  et  IX  on  remarque,  en  effet,  toujours 
quelques  faisceaux  de  division  qui,  au  lieu  d'être  parallèles  à  la 
surface  de  l'œuf,  lui  sont  perpendiculaires:  à  la  fin  de  la  division, 
un  des  noyaux  filles  se  trouve  refoulé  dans  le  vitellus.  Le  neuvième 
clivage  est  le  dernier  durant  lequel  les  divisions  se  font  parfaitement 
synchroniquement,  dans  toutes  les  régions  de  l'œuf,  y  compris 
dans  les  cellules  vitellophages.  Quand  le  blastoderme  est  constitué, 
le  rythme  des  divisions  varie  selon  les  régions;  les  vitellophages,  en 
particulier,  ne  se  diviseront  plus. 


B.  Apparition  de  la  bandelette  germinale. 


Les  cellules  du  blastoderme  se  divisent  activement,  abandonnant 
leur  forme  cubique  pour  devenir  cylindriques,  fortement  pressées 
les  unes  contre  les  autres;  leurs  noyaux  deviennent  ellipsoïdes, 
leurs  grands  axes  étant  perpendiculaires  à  la  surface  de  l'œuf. 
Le  rythme  des  divisions  est  plus  intensif  dans  la  région  médio- 
ventrale,  où  les  cellules  sont  un  peu  plus  hautes  et  plus  serrées 
que  sur  la  face  dorsale.  La  différenciation  du  blastoderme  va  en 
s'accentuant  ;  vers  la  seizième  heure  après  la  ponte,  les  cellules 
s'amassent  sur  la  face  ventrale  de  la  moitié  postérieure  de  l'œuf 
autour  d'un  centre  qui  est  situé  environ  à  35-40  unités  du  pôle 
postérieur  (fig.  ba  et  bb).  Je  n'ai  jamais  pu  mettre  en  évidence  la 
formation  d'une  vraie  fossette  comme  chez  Platycnemis  ;  on  peut 
tout  au  plus  parler  d'une  légère  dépression,  mais  cette  région  de 
l'œuf  doit  correspondre  au  centre  de  ditîérenciation  puisque  c'est 
le  centre  de  rassemblement  des  cellules  blastodermiques;  les  cellules 
sont  beaucoup  plus  nombreuses  et  plus  serrées  dans  cette  zone 
que  dans  le  reste  de  l'œuf,  la  hauteur  des  cellules  y  atteint  25  \x 
tandis  que  dans  la  région  dorsale  elle  atteint  à  peine  10  u..  Ce 
stade  est  de  courte  durée  (c'est  même  une  affaire  de  chance  de 


I  '  i  i  :  \  i  i  1 1 1    E  M  H  IIVn  N  X  A I U  f.   CHEZ  S I A  LIS   M  l  \  l  ;  l  \    I  .  1 1 

réussir  ù  fixer  les  œufs  juste  au  bon  moment);  aussi  ne  peut-on 
adtnctl.ro  une  ce  rassemblement  do  cellules  soil  seulemenl  le  résultai 
de  divisions  cellulaires  rapides  dans  cette  région,  il  doit  vraisem- 
blablement résulter  il 1  mit?  migrât  mu  des  cellules  hlaslodonuiques. 
comme  dans  le  cas  de  f'Ialt/ciienns.  Au  pôle  postérieur,  très  rapi 
dément,  la  couche  cellulaire  ne  reste  plus  unistratifiée,  mais  se 


I  «  m  |  if  longitudinale  mon  I  l'an  I  le 
(l.'blll  ili  li  diuerem  ialiou  'In  Mu 
sloderme;  les  cellules  île  l.i  lare 
ventrale  ile\  ieiiiieul  |ilus  hanles  el 
f » J ■  j  —  serrées  dans  la  luoil  n-  posté- 
rieure. 
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Kiffiire  semi  se  lu-mal  ii|iie  il  'une 
coupe  opliipie  il'un  leur  in  loin 
mon  I  raii  I  la  dillerenria  I  ion  du  Ma 
slodei'llie  .m  si  aile  I  '  ,  I  ..i  lijjne  en 
I n >i n 1 1 1 1< -  iniliipie  l.i  1 1 m 1 1 f  .1  l.i  sur 
l'are  de  l'o-uT  de  la  Zone  .1  li  iules 
.  ellules. 


mol  à  proliférer  vers  l'intérieur  de  l'a'iif,  l'ormanl  un  |)etil  bouchon 
cellulaire  qui  s'insinue  dans  le  vilellus  (liir.  '</>).  Il  ne  m'a  pas  élé 
possible  de  mettre  en  évidence,  dans  l'oml  de  Sinlis,  nue  origine 
double  de  la  bandelette  connue  Si  nui  a  pu  le  conslaler  chez 
Plfitijcnenus  et  qui  a  depuis  été  signalée  chez  d'autres  inseeles. 
Malgré  de  uond)reiix  essais  de  coloration  iti  loto,  la  première 
différenciation  de  la  bandelette  in'esl  toujours  apparue  sous 
rornie  d  ébauche  unique. 
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Très  rapidement  cette  ébauche  s'aeeroit  en  direction  céphalique 
et  caudale  se  transformant  peu  à  peu  en  une  bandelette  embryon- 
naire typique  :  18  heures 
après  la  ponte,  la  bandelette 
s"étend  sur  les  deux  tiers  de 
la  face  ventrale  de  L'œuf  — 
l'œuf  ayant  une  longueur  de 
97  unités,  la  bandelette  en 
mesure  70  environ.  Dans  la 
partie  antérieure,  les  lobes 
céphaliques  sont  déjà  indi- 
qués (fig.  6):  dans  la  partie 
postérieure,  la  bandelette  se 
termine  dans  la  région  du 
pôle  par  une  zone  forte- 
ment épaissie,  formée  par 
les  cellules  du  bouchon  po- 
laire à  partir  duquel  se  dé- 
veloppera une  grande  partie 
du  mésoderme.  Je  désigne 
ce  premier  stade  par  le  sym- 
bole Ej.  Chez  Siulis.  comme 
chez  Platycnemis,  la  forma- 
tion de  la  bandelette  résulte 


Fig.  6. 

Vue  ventrale  et  latérale  d'un  embryon 
au  stade  Ei.2  —  début  du  deuxième  jour. 
Les  lobes  céphaliques  sont  seuls  marqués, 
le  reste  de  la  bandelette  est  encore  non 
segmenté.  La  calotte  micropylaire  est  en 
train  de  se  différencier  et  voile  le  vitellus 
du  pôle  antérieur.  Le  chorion  a  été  sup- 
primé. 


d'un  processus  dynamique, 
qui  a  pour  point  de  départ  le  centre  de  différenciation. 


C.  Différenciation  de  la  bandelette,  des  appendices 

ET  ORGANOGÉNÈSE. 

Dans  la  bandelette  embryonnaire  qui  vient  de  se  dessiner  — 
stade  Ej  —  la  région  céphalique  occupe  la  plus  grande  partie  de 
la  longueur  totale,  s'étendant  du  sommet  des  lobes  céphaliques 
jusque  dans  la  région  du  centre  de  différenciation.  Sur  une  bande- 
lette de  70  unités,  la  tète  à  elle  seule  compte  environ  35  unités. 
L'abdomen  n'est  représenté,  à  ce  stade,  que  par  la  masse  de  tissus 
mal  différenciés  qui  occupe  le  pôle  postérieur.  Le  mésoblaste  est 
formé  par  une  couche  cellulaire  peu  dense  qui  double  peu  à  peu 
l'ectoderme  et  se  perd  dans  la  région  postérieure.  Chez  SialLs,  le 


I    l  I  :  \  I  <  III     K  M  15  H  Y  O  N  N  A  I  H  K    CHKZ   SI  A  LIS    LIT  A  It  I  \    I  .  '!'■'< 

mésoderme  in1  résulte  pas  ilo  la  fermeture  d'une  gouttière  longi- 
tudinale nette,  cninme  c'esl  le  < ■  ; i s  chez  beaucoup  <l  insectes:  il  ne 
s.'  l'orme  jamais  de  gouttière  bien  définie,  If  mésodenne  se  lonne 
plutôt  par  délaminalion  (v.  Srm n dhkkc). 

/•'oniitilio/i  des  uhiip.vcs  enthri/iHtiHiirev. 

La  formai inn  des  annexes  embryonnaires  débute  des  que  la 
bandelette  terminale  a  lait  son  apparition.  Leur  génèse  est  impor- 
tante à  connaître .  parce  qu  elle  penne!  d'expliquer  <-,<\-\ aines  lm- 
mations  aberrantes  qui  apparaissent  chez  les  embryons  partiels, 
Stkim>kkk<;  l'ayant  déjà  décrite,  je  n'en  rappellerai  que  les  grands 
traits.  I)ans  la  région  du  micropyle,  les  cellules  du  blastoderme 
extra-embryonnaire  se  dilTérencient,  devenant  très  hautes  et 
vacuolaires ;  il  se  forme  ainsi,  au  pôle  antérieur,  une  calotte  unis! ra- 
tifiée, formée  île  hautes  cellules  pressées  les  unes  contre  les  autres: 
la  "calotte  inicropylaire  >  (fig.  7.  S).  Sti!INi»ui;H';  décrit  cet  organe 
suii-  |c  nom  d*«  organe  dorsal  par  analogie  avec  l'organe  dorsal 
à  fonction  énigmalique  des  (  .ollcinboles.  .le  préfère  lui  donner  la 
dénomination  purement  descriptive  île  calotte  inicropylaire  '.  Il 
nie  semble  qu'au  point  île  vue  physiologique,  la  fonction  île  cet 
organe  peut  s'expliquer  île  la  façon  suivante.  Dans  une  ponte  de 
Sialis.  les  œufs  sonl  fortement  collés  les  un-  contre  les  .mires  et 
sur  leur  support:  la  seule  partie  de  chaque  œuf  qui  -ml  libre, 
celle  par  conséquent  au  travers  île  laquelle  doivent  se  l'aire  Ions 
les  échanges  avec  l'extérieur  est  la  région  inicropylaire.  <  >n  peut 
des  lors  supposer  que  les  cellules  différenciées  de  la  calotte  inicro- 
pylaire mil  un  rôle  a  jouer  daivs  ces  échanges.  La  destruction  de 
la  calotte  inicropylaire  au  I  hermocaul  hère  n'empêche  pas  l'œuf 
de  se  développer  normalement  à  condition  qu'il  sml  détaché  de 
la  ponte.  Il  est  probable  qui'  dans  ce  cas,  l'o-uï  étant  libre,  les 
échanges  avec  l'extérieur  ne  sont  plus  réduits  a  se  taire  au  travers 
•  le  la  /.mie  inicropylienne  seule,  mais  peuvent  se  faire  a  travers 
toute  la  surlare  de  l'œuf  et  a  travers  un  ehorion  beaucoup  plus 
mince:  la  présence  d  un  organe  différencié  pour  faciliter  les  échanges 
n'est,  dans  ce  cas,  [dus  nécessaire.  Si.  p;ir  contre.  on  détruit  la 
région  inicropylaire  en  passant  légèrement  l'aiguille  du  inicrother- 
inocauthère  sur  la  surface  libre  d'une  punie  en   place,   tous  les 

1  Dénomination  su^erve  car  Monsieur  le  Profes.siMir  II  \ m» si  min 
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œufs  qui  ont  été  faiblement  brûlés  sont  incapables  de  développe- 
ment. Je  n'ai  pas  entrepris  systématiquement  des  expériences  à 
l'aide  de  vernis,  par  exemple,  mais  cette  première  indication 
semble  montrer  nettement  le  rôle  joué  par  la  calotte  micropylaire 
dans  les  échanges  1. 

La  différenciation  de  l'amnios  débute  dès  que  la  bandelette  embry- 
onnaire a  fait  son  apparition.  Il  se  forme,  en  premier  lieu,  un  repli 
amniotique  à  l'extrémité  postérieure  de  la  bandelette,  puis  un  second 
à  l'extrémité  antérieure,  immédiatement  au-dessous  de  la  calotte 
inicropylairi'.  Os  < I . ■  u \  replis  \"tii  a  la  rencontre  l'un  de  l'autre, 
le  repli  postérieur  étant  le  plus  important  et  constituant,  à  lui  seul, 
la  plus  grande  partie  de  l'amnios.  Celui-ci  est  complètement  fermé 
chez  un  embryon  de  deux  jours.  L'embryon  est  alors  protégé  par 
une  double  enveloppe,  l'amnios  constitué  par  la  lace  interne  du 
repli  amniotique,  et  la  séreuse  constituée  par  la  face  externe  de 
ce  même  repli. 

A  partir  du  quatrième  jour,  les  cellules  de  la  calotte  micropylaire 
commencent  à  dégénérer;  elles  deviennent  moins  turgescentes, 
diminuent  de  hauteur,  et  sur  un  embryon  in  toto  les  contours  de  la 
calotte,  jusqu'alors  parfaitement  nets  (fig.  6,  7,  8),  deviennent 
imprécis.  Au  cours  du  sixième  jour  se  produit  la  rupture  de  l'amnios 
et  de  la  séreuse.  La  rupture  s'opère  dans  la  région  médio-ventrale 
et  les  restes  des  annexes  embryonnaires,  y  compris  la  calotte  micro- 
pylaire en  dégénérescence,  sont  refoulés  à  la  surface  du  vitellus,  dans 
la  région  dorsale,  formant  un  «  organe  dorsal  »  (second  organe  dorsal 
dans  la  description  de  Strixdberg).  Les  derniers  restes  en  sont 
encore  visibles  chez  l'embryon  qui  vient  d'éclore,  sous  forme  d'une 
masse  fortement  colorée  en  orange  au  milieu  du  vitellus  qui  remplit 
l'intestin  moyen. 

/ )i\-f'h)/)/ii'inent  de  la  bandelette  embryonnaire. 

La  première  indication  de  la  bouche  et  de  l'anus,  sous  forme 
de  deux  petites  invaginations,  l'une  dans  la  partie  antérieure,  à 


1  II  serait  intéiessant  de  voir  si  dans  les  pontes  d'insectes  dans  lesquelles 
les  œufs  sont  toujours  très  serrés,  on  trouve  des  dispositifs  analogues.  Dans 
la  littérature,  je  n'ai  pas  trouvé  de  renseignements  à  ce  sujet.  Chez  les  Agrio- 
nides,  cependant,  Brandt  (1869)  signale  une  différenciation  des  cellules  du 
blastoderme  dans  te  région  micropylaire  qui  sont  plus  hautes  que  dans  le  reste 
du  blastoderme  extra-embryonnaire.  Or.  les  œufs  d'Agrionides  sont  pondus 
à  l'intérieur  de  tiges  végétales,  la  région  micropylaire  seule  étant  libre. 
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la  base  des  lobes  céphaliques,  l'aulre  à  l'extrémité  postérieure 
de  la  barulelet te,  apparaît  ;i  peu  près  au  même  moment  que  les 
replis  amniotiques,  au  début  du  deuxième  jour.  V  ee  momeiil 
aussi,  la  première  ébauche  de  la  segmentation  l'oninience  ;i  se 
dessiner  et  ver>  la  lin  du  dru \  1 1 >n m ■  pHir  les  ;i pprndices  céphaliques 
et  thoraeiques  ont  l'ail  leur  apparition  sous  forme  de  petits  mame- 
lons. Les  ébauches  de  la  première  paire  de  pattes  dans  le  premier 
segment  thoracique  el  celles  de  la  lèvre  inférieure  sont  les  premières 
à  apparaître  el  sont  toujours  un  peu  en  avance,  au  coins  du  dévelop- 
pement, sur  les  ébauches 
des  autres  appendices, 
preuve  de  l'action  du 
cent  re  de  différenciai  ion. 
l'.n  même  temps,  la  ban 
delette  s'allonge  beau- 
coup el  a  t  teint ,  à  la  lin 
du  second  jour,  si  m  maxi- 
mum d  extension-  stade 
Iv,  (fig.  7).  Les  lobes  cé- 
phaliques  sonl  repliés 
sous  le  micrnp\  le  et  l'ex- 
trémité pi  isl  érieu  re  de  la 
biindi'h'l  h'  dépasse  le  pôle 
posl  érieur  el  s'él  end  sur 
la  lace  dorsale  de  l'oeuf 
jusqu'à  midistance  entre 
1rs  deu x  pôles.  (  lel  ;dlon 


provoque  le  déplacemenl 
de  l.i  Munir  entre  la  lète 
el  le  t  ho ra  x,  c'est  -à-d  ire 
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stade  K  i  ilrlml  du  troisicini'  jour  I  .1  han 
ilflct  le  t'iiihrvdiiimirc  ;i  it  H  ci  ni  si  111  maximum 
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plialiipit's  cl  I  hnrariqtlt'S  sonl  présentes  l 
.illtiiiiirs  ,      J        lii.iii'lllilllo  ;  lllaxilles 

'.      iloulile  éliain  lie  1I11  latire .      Ci.  7  Irois 
paires  ilr  pâlies    l.a  si'^mcn 1 .1 1 1011  < I ■  >  l'aie 
.                  ,      .. ...                   (lumen  csl  i f n -c  1 1 1 1 1  » I < - 1 . ■    I  ,a  ■  .1I11I  |i'  nui cii|,\ 
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lion  qui  csl  repoussé  en  eonliniie  el  la  scri-usi'  liym»  |n>n<-l m-c  sonl 
,.  •    1    ,  fermées     I  .1   semnenlaliiui    <ln  xili-llu^ 

direct  ion    cephalique    el       ,,  |,,.V(.,, 

al  teindra  la  posil  ion  défi- 
nitive qu  il  occupera  jusqu'à  la  lin  du  développement  eitibrvniinaire 
au  stade  suivant. 

\  ce  stade  L  ..  la  lète  c>l  très  développée,  les  cinq  serments  qui 
la  composenl  sonl  encore  nettement  individualisés:  les  lobes  eépha 
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liques.  qui  entourenl  le  segment  antennaire  où  les  ébauches  des 
antennes  ne  sont  encore  que  faiblement  marquées  (fig.  7;  1),  séparées 
par  le  labium  légèrement  échancré  en  son  milieu.  Entre  les  antennes 
et  le  labium,  la  cavité  bucale  est  encore  réduite  à  une  petite  invagi- 
nation. Le  segment  mandibulaire  porte  les  deux  ébauches  des 
mandibules  (fig.  7;  2)  et  le  segment  maxillaire  les  deux  ébauches  des 
maxilk's  (fig.  7;  3).  Enfin,  le  cinquième  segment  porte  également 
deux  ébauches  qui  s'uniront  plus  tard  pour  former  le  labre,  ou 
lèvre  inférieure  (fig.  7;  4).  Chaque  segment  thoracique  porte 
l'ébauche  d'une  paire  de  pattes  (fig.  7;  5-7),  le  développement  de 
la  première  paire  étant  nettement  en  avance  sur  celui  des  autres 
paires.  Dans  l'abdomen,  la  segmentation  n'est  pas  achevée;  les 
trois  ou  quatre  premiers  segments  abdominaux  sont  seuls  indiqués. 
A  l'extrémité  de  l'abdomen,  on  distingue  l'invagination  anale. 
Le  mésoderme  commence  à  s'organiser,  formant  dans  chaque  seg- 
ment un  épaississement.  Les  replis  amniotiques  antérieurs  et  posté- 
rieurs se  sont  beaucoup  développés,  et  à  la  fin  du  deuxième  jour 
l'embryon  se  trouve  enfermé  dans  la  double  enveloppe  de  l'amnios 
et  de  la  séreuse.  Les  cellules  de  la  calotte  micropylaire  ont  à  peu  près 
atteint  leur  maximum  de  différenciation,  et  sur  l'œuf  fixé,  observé 
in  toto,  la  calotte  micropylaire  forme  un  voile  opaque  qui  recouvre 
une  partie  des  lobes  céphaliques  et  la  région  bucale  (fig.  7). 

L'embryon  repose  sur  une  masse  de  vitellus  qui  a  subi  une  modi- 
fication importante.  La  masse  vitelline  s'est  fragmentée  en  grosses 
sphérules,  chacune  renfermant  un  vitellophage.  Cette  segmentation 
du  vitellus  débute  toujours  dans  la  région  antérieure,  dans  le  vitellus 
sous-jacent  des  lobes  céphaliques,  puis  s'étend  peu  à  peu  vers  la 
région  postérieure.  (Cette  segmentation  du  vitellus  ne  semble  donc 
pas  dépendre  de  l'action  du  centre  de  différenciation.)  Dès  que  le 
vitellus  est  divisé,  il  commence  à  être  résorbé,  probablement  sous 
l'influence  des  vitellophages;  les  globules  vitellins  perdent  leurs 
limites  et  forment  des  zones  ayant,  sur  coupes,  un  aspect  délavé 
qui  sont  peu  à  peu  résorbées. 

Chez  un  embryon  âgé  de  trois  jours  —  stade  E3  —  il  n'y  a  pas  de 
grands  changements  à  noter.  Tous  les  appendices  se  sont  passable- 
ment développés,  la  segmentation  de  l'abdomen  est  achevée;  les 
invaginations  bucale  et  anale,  beaucoup  plus  marquées  qu'au  stade 
précédent,  se  prolongent  à  l'intérieur  du  vitellus  par  deux  conduits  en 
cul-de-sac,  premières  ébauches  de  l'intestin  antérieur  et  postérieur. 
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Ils  portenl  chacun,  autour  de  leur 
«le  1res  petites  cellules,  premières 


Km.,  s. 

Vue  venl  raie  cl  latérale  d'un  cm  br\  on 
au  stade  H  :  i  début  du  ipial  rième 
jour  I  .1  i  outrai  lion  de  la  bamlelelle 
csl  en  train  de  se  faii c  I .a  h" le  .1  [iris 
ses  proportions  définitives.  1rs  deux 
ébauches  du  labre,  accolées.  progressent 
'■11  direcl  nui  antérieure.  1  lhaeun  îles  scpl 
premiers  serments  abdominaux  porte 
l'ébauche  d'une  paire  de  branchies,  le 
dernier  sc^menl  l'ebauchc  uniipie  'In 
lilainenl  lerminal  qui  s'aci  roil  en  di 
rection  cephaliipic 

terne    qui   a   sfugneusiMncnl  été 
«lce.rit.fi  par  S 1 1: 1  mi  1: 1  ne. 

(  .n«?z  urj  ernhryon  Tiyé  de  \  jours, 
stade  K,  (lig.  K  el  !>),  la  bainh-lelte 
eornmenee  a  se  raccourcir.  Les 
lobes  céphaliques  jusqu'il  1  rabat 
I  ussini>  le  iiiicrop\  le,  se  redressent, 
la  tète  se  lasse  <>|  prend  sa  taille 
définitive.  I  .a  r(»nne  des  appeni 
s'indiquer,  les  deux  ébauches  du 
contael  l'une  île  l'antre.  Les  naît 
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exl  rend I é  aveugle,  un  manchot] 
ébauches  île  l'eut od erme,  aux 
dépens  desquelles  s'élaborera 
I  1 11 1  est  1 11  moyen.  \  ce  si  ai  le 
également  on  assisl c  a  la  1 1 1  ITé- 
rencialion,  dans  recloderme, 
des  premiers  neuroblasles,  ori- 
gine du  sy si ènie  nerveu \ .  Le 
mcsi iderme  s  esl  beaucoup  dé- 
veloppé el  a  achevé  sa  sr^incn- 
I at ion.  Je  m  eu t rerai  pas  dans 
les  détails  lu  développement 
ultérieur  de  l'organisation  111 


1  loupe  lonijil  ildin.de  d'un  emhn  "il 
.111  sladc  I  !  1  limii I  ranl  le  develop- 
peinent  <l''  l'inlesl  in  .m  te  rieur  el  de 
l'intestin  postérieur 

lices  céphalm lies  couimence  a 
labre  sont  presque  ari'ivées  au 
es  se  snfil   beaiicouii  alloui'ées: 
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les  sept  premiers  segments  abdominaux  portent  chacun  une  paire 
de  petites  ébauches  qui  donneront  les  filaments  branchiaux. 
L'extrémité  de  l'abdomen  ne  s'étend  plus  aussi  loin  sur  la  l'ace 
dorsale  de  l'œuf  et  le  dernier  segment  porte  une  ébauche  impaire, 
rabattue  sur  les  segments  précédents,  destinée  à  donner  le  filament 
terminal  caract  érist  ique  de  la  larve:  l'anus  est  localisé  à  la  base 
du  fdament,  sur  la  face  dorsale.  L'histologie  montre  que  l'intestin 
antérieur  et  l'intestin  postérieur  se  sont  allongés;  les  cellules  endo- 
dermiques  commencent  à  former  les  plaques  cellulaires  qui  entourent 
peu  à  peu  le  leste  du  vitellus:  la  formation  des  ganglions  est 
avancée  et  dans  le  cinquième  segment  abdominal  on  peut  dis- 
tinguer les  gonades,  formées  chacune  de  4-5  cellules  germinales 
disposées  à  la  file  Tune  de  l'autre  et  entourées  par  une  paroi 
mésodermique. 

Chez  un  embryon  âgé  de  5  jours  -  -  stade  E5  l'extrémité 
postérieure  de  l'abdomen,  par  suite  du  raccourcissement  progressif 
de  la  bandelette,  atteint  le  pôle  postérieur,  et  le  filament  caudal 
replié  apparaît  sur  la  face  ventrale  de  l'œuf.  Les  deux  lobes  cépha- 
liques  se  sont  beaucoup  développés  latéralement  et  sont  presque 
arrivés  au  contact  sur  la  face  dorsale.  Ils  portent  latéralement, 
dans  la  région  située  immédiatement  en  arrière  des  antennes  et 
des  mandibules,  les  ébauches  des  yeux,  à  six  facettes,  qui  sont 
au  moment  de  leur  apparition  presque  complètement  dépourvus 
de  pigment.  Dans  le  thorax  et  l'abdomen,  la  bandelette  s'est  élargie 
et  commence  à  recouvrir  latéralement  le  vitellus.  La  chaîne 
ganglionnaire  est  constituée,  formée  par  un  ganglion  double  dans 
chaque  segment  thoracique  et  abdominal,  et,  dans  la  tète,  par  une 
très  grosse  masse  sous-œsophagienne  et  une  masse  sus-œsopha- 
gienne plus  réduite,  portant  des  lobes  optiques  bien  développés. 
L'organe  sous-œsophagien,  dont  la  fonction  est  inconnue,  signalé 
dans  les  embryons  de  plusieurs  insectes  (v.  Ewest  1936)  existe 
chez  Sialis:  il  apparaît  au  stade  E-  et  est  constitué  par  deux- 
petites  masses  cellulaires  situées  de  chaque  côté  du  ganglion 
sous-œsophagien  ;  ces  organes  sont  caractérisés  par  leur  gros 
noyaux  et  leur  grande  masse  cytoplasmique,  qui  se  colore  intensé- 
ment en  vert  clair  par  le  picro-indigo-carmin  ;  sur  les  coupes,  ces 
organes  frappent  au  premier  coup  d'œil  et  ils  sont  un  point  de 
repère  précieux  pour  l'analyse  des  embryons  fragmentaires  pro- 
venant des  œufs  opérés.  A  ce  stade  E5,  la  résorption  du  vitellus 
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l'si  déjà  bien  avancée;  les  cellules  de  la  calotte  micropylaire  nul 
beaucoup  diminué  tle  hauteur,  elles  sont  moins  turgescentes  cl 
sur  l'œuf  ///  toto,  la  calotte  micropylaire  ne  se  distingue  plus  I  n- 
nettement.  L'intestin  antérieur  et  l'intestin  postérieur  se  sont 
allongés  et  uni  subi  un  changement  histologique  marqué;  les- 
cellules  ectodermiques,  <\\u  constituaient  auparavant  le  tond  di 
chacun  de  ces  conduits  en  cul-dc-sac,  se  sont  résorbées:  chaqm 
cond ml  débouche  dans  le 
vitellus  | m i  1 1 1 n •  zone  co- 
lorée fortement  en  vert 
foncé  par  If  picro- indigo- 
carmin,  .ni  contact  de  la- 
quelle If  vitellus  est 
complètement  liquéfié;  il 
semble  donc,  qu'à  partir 
de  ce  moment  ce  n'est 
plus  l'acl  i vite  des  vitello- 
phages  seule  i|in  condi- 
tionne la  résorption  du 
vitellus,  mais  probable- 
ment aussi  l'activité  des 
cellules  d'origine  ecto- 
dermique  îles  intestins 
antérieur  et  postérieur. 
I .  intesl  m  moyen  est  en 
pleine  formation,  1rs  pe 
I  îles  cellules  endodermi 


qui  ilmihlr  lr  iiii'm  ulrrinr. 

(  liiez  un  embryon  âgé 
de  (>  jours      stade  fv. 


Vue  vent  rate  >■  i  la t <ai-ali>  d'un  emiin  on  .m 
-I  arle  I  •]  ,  ■  -  i  n  <  |  n  i<  -  n  ic  jour  I  .es  yeux  sont 
[•eu  |ii<rinerit.és .  la  liouHie    ,|  fermée  posté 

ques  nul  formé  une  lame      rieuremenl  par  le  lalire   I, 'abdomen  se  teri  

.m  piile  postérieur  et  lr  lilamcnl  terminal  s'in- 
sinue en  Ire  les  pal  les  I  iui\  ileinent .  la  1er 
melure  de  l.i  h  lr  el  de  l'atidciineii  esl  aeeoin- 

plie,  elle  n'est  pas  luul  .i  Lui  aeliev  lans  lr 

I  liorax    lr  reste  de  l'on;;  lors  il.  fortement 

la  tete  esl  lermée  dorsale-      pigmenté,    apparaît    par    transparence  dans 

ment    el    1rs  yeux   ont     l''"»'*»'"  '"«»>■«'» 
acquis  une  pigmentât  ion 

rouge  vif.  Les  appendices  mil  leur  structure  déliuitive  (lig.  10),  lr 
labre  esl  une  pièce  unique,  mais  on  devine  encore  son  origine 
double  a  la  légère  échancrure  qu'il  porte  en  son  milieu  ;  l'orifice 
bucal,  jusqu'ici  largement  ouvert,  prend  sa  proportion  délinil ive 
par  suite  de  celte  formation  du  labre.  Les  pal  tes  se  -nul  beaucoup 
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allongées  et  atteignent  le  pôle  postérieur  de  l'œuf  par-dessous 
l'abdomen  qui  se  replie  ventralernent  et  dont  le  filament  caudal 
s'est  sensiblement  allongé.  C'est  au  cours  de  ce  sixième  jour  du 
développement  qu'à  lieu  la  rupture  des  enveloppes  embryonnaires; 
les  restes  de  l'amnios,  de  la  séreuse  et  de  la  calotte  micropylaire 
forment  une  petite  masse  en  dégénérescence,  pigmentée  en  orange, 
située  (lorsalemont  dans  le  vitellus  de  la  région  du  premier  segiunil 
tboracique. 

Chez  un  embryon  âgé  de  7  jours  —  stade  E7  -  (fig.  11),  la 
pigmentation  des  yeux  est  devenue  rouge  foncé,  les  pattes  ont 

acquis  leur  longueur  définitive  et  se  croisent 
au  pôle  postérieur  de  l'œuf  en  dessous  de 
l'abdomen;  celui-ci,  replié  ventralernent, 
se  prolonge  par  le  filament  caudal  qui  a 
atteint  sa  longueur  maximale  et  s'insinue, 
entre  les  pattes,  sur  toute  la  longueur  de  la 
face  ventrale  de  l'œuf  jusqu'au  niveau 
de  la  bouche.  Sur  la  face  dorsale,  la  su- 
ture ecto-mésodermique  n'est  pas  encore 
achevée  dans  le  thorax;  l'intestin  moyen, 
lui,  est  fermé  et  l'on  aperçoit  encore,  par 
transparence,  une  tache  rougeâtre,  dernier 
reste  des  enveloppes  embryonnaires,  qui  ne 
disparaîtra  définitivement  qu'après  l'éclo- 
sion  de  la  jeune  larve.  Le  vitellus  est 
excessivement  réduit  et  la  plupart  des 
sphérules  vitellines  encore  présentes  sont 

dans  un  état  avancé  de  résorption. 
\ne  ventrale  d  un  em- 
bryon prêl  a  éclore.  Les        L  embryon  est  a  ce  moment  complè- 

pattes,  très  allongées,  sont  tement  achevé,  à  part  la  chitinisation 
repliées  sous  1  abdomen  au  . 

pôle  postérieur;  les  sept  q1"  va  se  faire  rapidement,  en  commen- 
paires  de  branchies  appa-  çant  par  ies  mandibules  et  les  pattes, 
raissent   de  chaque  cote 

du  filament  terminal.         L  embryon  eclot  au  cours  du  neuvième 

jour,  en  déchirant  le  chorion  de  l'œuf 
selon  une  ligne  qui  suit  approximativement  le  contour  de  l'an- 
cienne calotte  micropylaire.  La  larve  reste  plus  ou  moins  long- 
temps à  la  surface  de  la  ponte  puis  tombe  à  l'eau  et  se  met  à 
nager  rapidement. 

Ce  bref  exposé  du  développement  embryonnaire  normal  permet 
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déjà  de  tirer  certaines  conclusions  concernant  le  problème  de  la 
détermination  chez  Sialis.  Selon  le  type  de  détermination,  Seidel 
a  pu  classer  les  insectes  dans  l'ordre  suivant:  Odonates,  Hémiptères, 
Orthoptères,  Hyménoptères,  Coléoptères,  Lépidoptères,  Diptères. 
Les  Odonates  représentent  le  type  non  déterminé  extrême,  les 
Diptères  le  t  ype  déterminé  extrême.  L'œuf  du  type  non  déterminé 
est  caractérisé,  au  cours  du  développement,  par  les  caractères 
morphologiques  et  physiologiques  suivants:  absence  de  blastème 
germinatif,  bandelette  embryonnaire  très  courte  lors  de  son  appa- 
rition, blastokynèse  fréquente.  L'œuf  du  type  déterminé,  au 
contraire,  est  caractérisé  par  la  présence  très  précoce  d'un  blastème 
germinatif.  qui  se  forme  dans  l'ovule  encore  contenu  dans  l'ovaire, 
et  par  une  bandelette  embryonnaire  qui  dès  son  apparition  est 
très  longue  et  occupe  sa  position  définitive  sur  la  face  ventrale 
de  l'œuf. 

L'étude  du  développement  normal  de  l'œuf  de  Sialis  montre  que  ce 
Mégaloptère  doit  se  placer  dans  la  série  établie  par  Seidel  entre 
les  deux  types  extrêmes,  mais  beaucoup  plus  près  des  Diptères 
que  des  Odonates.  En  effet,  le  seul  caractère  morphologique  commun 
à  l'œuf  de  Sialis  et  à  celui  de  Pluti/inemis  réside  dans  le  fait  que, 
au  moment  de  la  fécondation  et  jusqu'au  deuxième  clivage,  un 
blastème  germinatif  fait  complètement  défaut.  Au  contraire, 
l'œuf  de  Sialis  peut  s'analoguer  à  celui  de  Diptère  dès  le  cinquième 
clivage,  puisqu'il  montre,  à  partir  de  ce  moment,  un  blastème 
germinatif  régulier,  puis  la  formation  d'un  blastème  germinal  if 
secondaire;  et  la  bandelette  germinale  est  dès  son  apparition  longue 
et  localisée  dans  sa  position  définitive,  sur  la  face  ventrale. 

Ces  analogies,  purement  morphologiques,  entre  l'œuf  de  Sialis 
el  les  œufs  a  type  de  développement  déterminé  et  indéterminé 
ind  quent  déjà  nettement  que  les  expériences  qui  seront  faites  sur 
des  œufs  avant  la  formation  du  blastème  germinatif  ou  sur  des 
œufs  après  la  formation  du  blastème,  donneront  très  probablement 
des  résultats  fort  différents.  La  iabelle  qui  suit  résume  les  princi- 
pales étapes  du  développement  normal  afin  de  permettre  de  pouvoir 
comparer  rapidement  le  développement  des  œufs  opérés  avec  celui 
des  œufs  normaux. 
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DEUXIÈME  PARTIE 


RÉSULTATS  EXPÉRIMENTAUX 

L'étude  du  développement  normal  a  permis  d'en  analyser  les 
phases  successives  et  de  fixer  les  durées  approximatives  de  chaque 
stade.  Ces  faits  étant  acquis,  il  est  facile  d'opérer  les  œufs  à  un 
stade  défini.  Les  opérations  qui  ont  pour  but  de  résoudre  le  pro- 
blème de  la  détermination  dans  l'œuf  de  Sialis  doivent  naturelle- 
ment être  faites  sur  des  stades  très  jeunes,  avant  que  le  blastoderme 
ne  soit  formé.  Trois  stades  du  développement  embryonnaire  ont 
été  employés.  Le  premier  stade  comporte  des  œufs  ayant  au  maxi- 
mum 8  noyaux  —  âgés  de  moins  de  4  heures  —  dans  lesquels  le 
blastème  n'est  pas  encore  formé;  il  n'existe  au  moment  de  l'opération 
qu'un  réseau  cytoplasmique  périphérique  très  peu  marqué  dans  les 
œufs  les  plus  avancés.  Dans  ce  cas  les  opérations  au  pôle  postérieur 
laissent  intacts  tous  les  noyaux,  qui  sont  à  ce  moment  groupés 
dans  la  partie  antérieure  de  l'œuf.  Les  opérations  au  pôle  antérieur, 
si  elles  sont  d'une  certaine  amplitude,  ont  quelques  chances  d'inté- 
resser un  ou  plusieurs  noyaux. 

Le  deuxième  stade  embryonnaire  employé  pour  les  expériences 
est  le  stade  8-32  noyaux  —  œufs  âgés  de  4-6  heures  —  dans  lesquels 
le  blastème  en  formation  est  représenté  par  un  réseau  cytoplasmique 
périphérique  plus  ou  moins  dense.  Dans  ce  cas,  une  opération  qui 
intéresse  le  tiers  antérieur  ou  le  tiers  postérieur  de  l'œuf  a  toutes 
les  chances  d'intercepter  un  ou  plusieurs  noyaux. 

Enfin,  le  troisième  stade  employé  est  le  stade  de  64-128  noyaux - 
œufs  âgés  de  8-9  heures  —  à  blastème  complètement  achevé.  Les 
noyaux  sont  régulièrement  répartis  parallèlement  à  la  surface  et 
une  opération  n'intéressant  qu'une  petite  partie  de  la  région  anté- 
rieure ou  postérieure  de  l'œuf  peut  intercepter  plusieurs  noyaux. 
Des  expériences  réalisées  sur  des  œufs  plus  âgés,  «  préblastoderme  », 
blastoderme  ou  très  jeune  bandelette,  ne  nous  intéressent  pas  dans 
le  présent  travail. 
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Le  but  des  opérations  —  ligatures  et  brûlures  —  est  de  séparer 
ou  de  détruire  certaines  zones  bien  déterminées  de  l'œuf  afin 
d'étudier  systématiquement  les  potentialités  des  différentes  régions 
de  l'œuf.  Mais  des  phénomènes  d'ordre  secondaire  viennent  toujours 
compliquer  et  masquer  en  partie  les  résultats.  En  posant,  par 
exemple,  une  ligature  à  la  limite  du  tiers  postérieur  de  l'œuf,  on  ne 
sépare  pas  simplement  le  tiers  postérieur  des  deux  tiers  antérieurs; 
l'action  mécanique  de  serrer  la  ligature  provoque,  dans  l'œuf  tout 
entier,  un  remaniement  profond,  qui  se  traduit  par  des  refoulements 
et  des  déplacements  de  matériel.  L'après  ce  qui  a  été  dit  du  déve- 
loppement normal,  on  peut  concevoir,  dès  maintenant,  que  ce 
remaniement  du  contenu  de  l'œuf  peut  totalement  modifier  soit 
le  processus  de  migration  du  cytoplasme  vers  la  périphérie  lors 
de  la  formation  du  blastème,  soit  celui  de  la  migration  des  noyaux. 
En  plus,  une  ligature  très  serrée  provoque  dans  l'œuf  des  tensions 
superficielles  énormes.  Si  le  chorion  résiste,  il  arrive  fréquemment 
qu'il  se  fasse  des  ruptures  dans  la  masse  même  de  l'œuf.  La  mem- 
brane vitelline  peut  se  rompre  et  une  partie  du  vitellus  faire  hernie 
sous  le  chorion;  il  peut  se  produire  des  fissures  longitudinales  à 
travers  l'œuf,  etc.  Ces  différents  traumatismes  provoquent  des 
anomalies  du  développement,  déplacement  de  certaines  ébauches, 
ruptures  d'ébauches  provoquant  des  duplicatures,  etc.,  anomalies 
qui  compliquent  terriblement  l'analyse  des  œufs  opérés. 

La  série  des  brûlures  est,  malheureusement,  très  incomplète. 
Il  semble  I  rès  dillicile  de  réaliser  sur  l'œuf  de  Sialis  une  brûlure  qui 
détruise  une  partie  de  l'œuf  seulement.  Dans  la  majorité  des  cas 
la  brûlure  est  trop  faible,  le  chorion  seul  est  légèrement  atteint  et 
l'œuf  se  développe  normalement.  Si  le  thermocauthère  reste  appuyé 
un  instant  de  plus  à  la  surface  de  l'œuf,  la  brûlure  est  trop  forte  et 
l'œuf  meurt  dans  un  bref  délai.  Seidel,  dans  ses  expériences  de 
brûlures  sur  l'œuf  de  Platycnemis,  indique  que,  dans  les  œufs  opérés, 
la  limite  entre  la  partie  saine  et  la  partie  brûlée  est  nettement 
visible  et  permet  de  mesurer  exactement  l'amplitude  de  la  /une 
détruite.  Ewest  (1937),  en  employant  la  même  technique  sur  les 
œufs  de  Tenebrio,  constate  que  le  matériel  brûlé  est  complètement 
expulsé  de  la  partie  restée  saine.  La  partie  vivante  se  cicatrise  et 
devient  tout  à  fait  indépendante  de  la  masse  brûlée.  Chez  Sialis, 
on  ne  remarque  rien  de  semblable;  la  limite  entre  la  partie  saine  et 
la  partie  brûlée  n'est  jamais  nette,  il  est  i  m  possible  de  mesurer 
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exactement  la  partie  détruite,  on  ne  peut  que  l'évaluer  en  tenant 
compte  de  l'apparence  plus  ou  moins  malade  des  globules  polaires. 
Sous  l'inlluence  de  lu  brûlure,  les  globules  vitellins  deviennent 
irréguliers,  leurs  contours  deviennent  peu  nets;  dans  les  cas  extrêmes, 
les  globules  fusionnent,  formant  des  plages  plus  ou  moins  étendues 
de  vitellus  ayant  une  apparence  laquée  (qui  rappelle  celle  du  sang 
laqué  dans  l'hémolyse).  Les  œufs  même  faiblement  brûlés  m* 
survivent  que  difficilement  plus  de  deux  ou  trois  jours:  une  bande- 
lette embryonnaire  peut  se  différencier,  mais  très  vite  une  picnose 
généralisée  se  déclare  et  l'œuf  dégénère  rapidement.  La  cause  qui 
déclenche  cette  picnose  est  inconnue;  on  peut  supposer  que  les 
tissus  brûlés  exercent  une  influence  toxique  sur  les  tissus  vivants 
avec  lesquels  ils  restent  en  contact  et  que  cet  empoisonnement  est 
plus  ou  moins  rapide,  selon  l'intensité  de  la  brûlure. 

Les  résultats  expérimentaux  seront  exposés  dans  l'ordre  suivant: 

A.  Interventions  au  pôle  antérieur  de  l'œuf.  — ■  Ligatures  et 

brûl  ures. 

B.  Interventions  dans  la  région  médiane.  —  Ligatures. 

C.  Interventions  dans  la  partie  postérieure.  —  Ligatures  et 

brûlures. 

A.  Interventions  ai   pôle  antérieur  de  l'œuf. 

Ligatures  nu  pôle  antérieur. 

Dans  cette  série  opératoire,  les  ligatures  sont  posées  à  une  distance 
du  pôle  postérieur,  variant  de  65-75  unités,  dans  la  majorité  des 
cas.  Il  est  difficile  de  réaliser  une  ligature  complète  de  la  partie 
antérieure,  parce  que  les  nombreuses  aspérités  que  porte  le  chorion, 
dans  cette  région,  sont  très  élastiques  et  s'opposent  à  un  serrage 
complet.  Sur  un  millier  d'œufs  environ,  ligaturés  dans  la  partie 
antérieure,  350  se  sont  vidés  de  leur  contenu  au  cours  de  la  journée 
qui  a  suivi  l'intervention.  Au  moment  de  l'opération,  le  chorion  de 
ces  œufs  a  dû  être  légèrement  lésé,  pas  assez  pour  éclater  tout  de 
suite,  mais  l'œuf  se  vide  lentement,  peu  à  peu.  Parmi  les  625  œufs 
qui  semblaient  en  bon  état  à  la  fin  du  premier  jour,  452  ont  été 
fixés  à  différents  stades:  85  gardés  in  toto,  et  361  sectionnés  en  vue 
de  l'étude  histologique. 


l'ébauche  embryonnaire  chez  SIM.IS  LUTARIA  I 


J'analyserai  séparément  les  résultats  fournis  par  ligatures 
pratiquées  sur  des  œufs  dans  lesquels  le  blastème  germinatif  n'est 
pas  encore  formé,  et  celles  pratiquées  sur  des  œufs  dans  lesquels 
le  blastème  germinatif  est  constitué. 

1.  Ligatures  de  la  partie  antérieure  sur  des  œufs  n'ayant  pas  dépassé 
le  clivage  III  (Tabelle  111). 

(  .liez  tous  les  témoins  T1?  le  nombre  des  noyaux  ne  dépasse  pas  8. 
Le  blastème  germinatif  manque  totalement;  dans  les  œufs  les  plus 
avancés,  la  migration  du  cytoplasme  vers  la  périphérie  débute  et 
se  manifeste  par  un  réseau  cytoplasmique  périphérique  qui  commence 
à  peine  à  s'indiquer.  Ce  premier  groupe  d'expériences  comprend 
6  séries  qui  ont  été  fixées  respectivement  aux  âges  de  1,  2,  3,  4, 
6  jours  et  au  moment  de  l'éclosion  des  témoins  T2  (les  opérés  ne 
peuvent  naturellement  pas  faire  éclosion).  Les  résultats  fournis 
par  ces  différentes  séries  sont  très  concordants  et  peuvent  se  répartir 
en  trois  catégories: 

a)  Les  œufs  ligaturés  ne  présentent  pas  trace  de  développe- 
ment de  tissus  embryonnaires. 

h)  Développement  d'un  embryon  complet  dans  la  partie  posté- 
rieure. 

c)  Différenciation  de  tissus  embryonnaires  dans  la  partie  posté- 
rieure. 

Je  me  bornerai,  pour  chaque  catégorie  de  résultais,  de  décrire 
en  détail  un  seid  œuf  caractéristique  et  ne  ferai  que  signaler  rapide- 
ment ensuite  les  variations  qu'ont  montré  certains  autres  œufs  de 
la  même  catégorie. 

a)  Les  œufs  ligaturés  ne  présentent  pas  trace  de  développement  de 
tissus  em  bryon na ires. 

Œuf  .'!<>,  .'..S.  Les  témoins  3f>  T,  montrent  4-8  noyaux,  le  réseau 
cytoplasmique  périphérique  commence  vaguement  à  s'indiquer. 
L'œuf  est  fixé  à  l'âge  de  2  jours,  les  témoins  361  T2  sont  au  stade 
E2.  La  ligature  est  incomplète,  laissant  un  fin  canal  de  3  unités  entre 
ta  partie  antérieure,  longue  de  24  unités,  et  la  partie  postérieure  de 
54  unités.  La  partie  antérieure  est  complètement   dépourvue  de 
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noyaux  et  ne  présente  pas  trace  de  blastème  germinatif.  Le  cyto- 
plasme est  irrégulièrement  réparti,  formant  des  plages  plus  ou 
moins  étendues,  en  surface  ou  entre  les  globules  vitellins,  qui  sont 
d'apparence  normale.  Dans  la  partie  postérieure,  le  blastème  germi- 
natif ne  s'est  pas  non  plus  formé,  le  cytoplasme  est  réparti  très 
irrégulièrement  à  la  surface,  formant  dans  certaines  régions  une 
couche  deux  ou  trois  fois  plus  épaisse  qu'un  blastème  normal,  et 
manquant  totalement  dans  d'autres  régions  (fig.  12).  Entre  les 

globules  vitellins,  il  y  a  encore  des  traces 
du  réseau  cytoplasmique;  tout  le  cyto- 
plasme n'a  pas  pu  émigrer  vers  la  péri- 
phérie. Les  8  noyaux,  présents  au  moment 
de  l'opération,  se  sont  multipliés  et  ont 
émigré  vers  la  surface  de  l'œuf,  mais  d'une 
manière  irrégulière.  Dans  les  régions  où  le 
cytoplasme  est  épais,  les  noyaux  y  ont  pé- 
nétré par  paquets,  tandis  que  dans  les 
régions  privées  de  cytoplasme,  les  noyaux 
font  presque  complètement  défaut.  Il  n'y 
a  jamais  formation  de  parois  cellulaires; 
les  noyaux  forment  de  vastes  syncitia  pé- 
riphériques, quelques  noyaux  sont  restés 
en  arrière  dans  le  vitellus.  Les  noyaux 
sont  tous  en  intercinèse,  assez  grands, 
ayant  une  apparence  gonflée,  parfois  de 
forme  irrégulière;  ils  sont  clairs,  le  maté- 
riel chromatique  étant  finement  pulvérisé. 
Cet  état  des  noyaux  est  caractéristique 
pour  le  début  de  la  dégénérescence  pic- 
notique;  certains  noyaux,  dans  le  voisi- 
nage immédiat  de  la  ligature,  sont  du 
Le  vitellus  est  d'apparence  normale,  il 
de  vitellophages.  L'œuf  a  donc  continué 
à  se  développer  après  l'opération,  mais  la  formation  du  blastème 
n'a  pas  pu  se  faire  normalement.  La  ligature  a  dû  produire  un 
remaniement  du  contenu  de  l'œuf  qui  a  complètement  bouleversé 
le  mécanisme  de  la  migration  cytoplasmique,  mais  sans  l'arrêter 
complètement.  Le  cytoplasme  ne  reste  jamais  figé  en  un  réseau 
interglobulaire:  il  se  déplace  toujours,  plus  ou  moins  régulièrement. 


Fig.  L2. 

Répartition  inégale  du 
cytoplasme  à  la  périphé- 
rie de  l'œuf  par  suite  d'un 
traumatisme  opératoire 
(œuf  36!38.  âgé  de  2  jours). 
Les  noyaux  sont  massés 
dans  les  parties  riches  en 
cytoplasme. 


reste  déjà  en  picnose. 
contient  une  vingtaine 
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vers  la  périphérie.  Ce  déplacement  se  fait  sans  l'intervention  des 
noyaux,  puisque  dans  la  partie  antérieure  qui  en  est  dépourvue, 
le  déplacement  se  fait  aussi. 

Le  nombre  des  noyaux  permet  de  déduire  que  les  7  ou  8  premiers 
clivages  ont  eu  lieu;  l'œuf  est  arrivé  à  un  stade  qui  correspondrait 
au  stade  «  préblastoderme  »  de  l'œuf  normal.  Les  cloisons  cellu- 
laires ne  s'étant  pas  formées,  l'œuf  ne  peut  dépasser  ce  stade  et  doit 
rapidement  dégénérer.  Il  semble  que  le  cytoplasme  exerce  une 
al  traction  bien  définie  sur  les  noyaux  qui  pénètrent  toujours  en 
masse  dans  les  zones  riches  en  cytoplasme,  tandis  qu'ils  son  absents 
ou  très  clairsemés  dans  les  régions  dépourvues  de  cytoplasme. 

Ce  même  degré  de  développement  se  retrouve  dans  53  autres 
œufs  qui  ont  été  ligaturés  dans  les  mêmes  conditions  que  l'œuf 
36x  38,  et  qui  ont  été  fixés  à  différents  âges.  Dans  tous  les  cas,  le 
cytoplasme  est  irrégulièrement  réparti  à  la  périphérie  et  les  noyaux 
suivent  la  répartition  du  cytoplasme.  Chez  les  œufs  âgés  de  trois 
jours  et  plus,  la  pienose  est  généralisée.  Dans  quelques  œufs  où 
la  partie  antérieure  est  grande,  dépassant  30  unités,  elle  peut 
contenir  un  ou  deux  noyaux  qui  sont  toujours  au  milieu  d'un  îlot 
cytoplasmique,  soit  dans  le  vitellus,  soit  à  la  périphérie,  et  qui  ne 
se  divisent  guère. 

Cette  première  catégorie  de  résultats  montre  que  si  par  suite 
d'un  traumatisme  opératoire  la  formation  du  blastème  germinatif 
est  entravée,  irrégulière,  tout  le  développement  ultérieur  est 
compromis;  il  n'y  a,  dans  ce  cas,  jamais  de  développement  d'une 
bandelette  embryonnaire. 

b)  Développement  d'un  embryon  complet  dans  la  partie  postérieure. 

Dans  les  cas  où  le  serrage  de  la  ligature  n'a  pas  produit  un 
bouleversement  général  du  matériel  de  l'œuf,  le  blastème  germinal 
peut  s'établir  normalement,  dans  la  partie  postérieure  au  moins, 
et  a  pour  conséquence  La  formation  d'un  blastoderme  régulier, 
puis  la  différenciation  d'une  bandelette  germinale  normale  (à 
condition  que  la  partie  postérieure  soit  assez  longue). 

La  formation  régulière  du  blastème  est  illustrée  par  l'œuf  \'.\.rV\ 
(fig.  13);  opéré  4  heures  après  la  ponte,  les  T,  montrent  8  noyaux 
et  un  début  de  migration  cytoplasmique.  L'œuf,  fixé  à  l'âge  de 
20  heures,  montre  une  ligature  très  serrée,  ne  laissant  qu'un  tin 
canalicule  de  1  unité  à  peine  entre  la  partie  antérieure  et  la  partie 
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postérieure.  La  partie  antérieure,  longue  de  18  unités,  ne  renferme 
pas  de  noyaux,  le  cytoplasme  est  arrivé  à  la  périphérie,  où  il  forme 
un  réseau  périphérique  dense,  avec  des  irrégularités  dans  le  voisi- 
nage iminéilial  de  la  ligature  I  (ans  la  partie  postérieure,  longue 
de  47  unités,  il  s'est  formé  un  blastoderme  régulier  à  cellules 
cubiques,  nettement  en  retard  sur  le  développement  des  témoins 
432  T2  qui  ont  atteint  le  stade  B3.  Le  vitellus  contient  de  nombreux 

vitellophages.  En  dessous  de  la 
ligature,  la  couche  blastodermique 
est  continue,  mais  un  peu  irrégu- 
lière; elle  est  un  peu  refoulée  sous 
la  ligature  par  une  petite  masse 
vitelline  («  hernie  »  vitelline)  pro- 
venant de  la  partie  antérieure. 
Ces  hernies  vitellines  sont  très 
fréquentes,  elles  doivent  se  pro- 
duire au  moment  où  l'on  serre  la 
ligature  (probablement  lorsque  le 
serrage  est  par  erreur  brusque 
au  lieu  d'être  gradué),  le  vitellus 
qui  se  trouve  pris  dans  la  ligature 
est  refoulé,  soit  dans  la  partie 
antérieure,  soit  dans  la  partie  pos- 
térieure; il  ne  se  fusionne  pas 
avec  le  reste  de  la  masse  vitel- 
line,mais  forme  un  bouchon  qui 
empêche  tout  passage  de  noyaux 
d'une  partie  dans  l'autre,  même 
si  le  canal  de  la  ligature  est  assez 
lâche. 

Dix-sept  autres  œufs  de  la  série 
432  présentent  un  développement 
identique;  la  position  de  la  ligature  varie  légèrement  d'un  œuf  à 
l'autre.  Dans  les  cas  où  la  ligature  délimite  une  partie  postérieure 
supérieure  à  60  graduations,  il  est  probable  qu'une  bandelette 
embryonnaire  complète  aurait  pu  se  former,  si  l'œuf  avait  continué 
à  se  développer;  quand  la  partie  postérieure  est  plus  courte  il  est 
peu  probable  que  la  bandelette  eût  été  complète  (v.  plus  loin). 
L'û'uf  .lfi:!r  -  -  ligature  complète,  partie  antérieure  16  unités, 


Fig.  13. 

Œuf  43234.  Ligature  de  la  région 
antérieure.  Formation  d'un  blasto- 
derme régulier  dans  la  partie  posté- 
rieure. Il  s'est  produit  sous  la  ligature 
une  petite  hernie  d'éclatement  qui 
refoule  un  peu  le  blastoderme;  dans 
cette  région  la  eellularisation  n'est 
pas  tout  à  fait  régulière. 
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|iiirtie  postérieure  70  unités  —  fixé  au  moment  île  l'éclosion  des  T2 
montre  dans  la  partie  postérieure  un  embryon  complet  (fig.  14) 
de  taille  légèrement  réduite  (comparer  fig.  14  et  11).  La  tête 
porte  tous  les  appendices  bien  développés,  mais  elle  est  aplatie 
par  rapport  à  celle  des  témoins,  et  légèrement  asymétrique.  La 
chitinisation  débute  à  peine,  l'embryon  est  donc  nettement  d'un 
jour  au  moins  en  retard  sur  les  témoins.  La  partie  antérieure  ne 
contient  qu'une  petite  masse  de  vitellus  entourée  de  cytoplasme 
et  montre  des  signes  nets  de  dé- 
générescence ;  elle  ne  cou!  ienl  pas 
de  noyaux.  Deux  autres  œufs  de 
la  série  363  sont  tout  à  fait  com- 
parables, l'asymétrie  de  la  tête 
étant  dans  un  cas  plus  prononcée, 
entraînant  une  asymétrie  des  ap- 
pendices céphaliques.  Cette  asy- 
métrie est  en  relation  directe  avec 
la  position  oblique  de  la  ligature. 
Dans  ces  trois  cas,  la  longueur  de 
la  partie  postérieure  est  comprise 
entre  60-70  unités.  Quatre  œufs 
de  cette  même  série  363,  dont  la 
longueur  de  la  partie  postérieure 
est  comprise  entre  55  et  60  unités 
présentent  aussi  un  embryon 
complet,  mais  ces  embryons  sont 
très  ramassés,  ont  à  peine  at- 
teint le  stade  E5  et  montrent  des 


Fig.  14. 


de  la  région 


(Euf  363c  Ligatun 
antérieure.  I  léveloppement  d'un  em- 
bryon complet  dans  la  partie  posté- 
rieure, de  taille  réduite  et  légèrement 
assymétrique. 


traces  de  dégénérescence  pieno- 
tique  généralisée.  Le  manque  de 

place  a  probablement  été  la  cause  de  ces  anomalies.  Dans  les  séries 
fixées  plus  précocement,  quand  la  partie  postérieure  est  longue 
d'au  moins  58  unités  et  qu'elle  a  pu  se  développer  normalement, 
il  se  forme  toujours  un  embryon  complet,  dont  le  développement 
est  légèrement  moins  avancé  que  celui  des  témoins  (6  cas  dans  les 
séries  31  et  362  fixées  à  l'âge  de  deux  jours).  Lorsque  la  partie 
postérieure  a  une  longueur  approximative  de  5.'!-5X  unités,  la 
bandelette  complète  qui  se  forme  n'a  pas  la  place  de  se  développer 
normalement  durant  la  phase  d'allongement  maximum  —  stades 
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E2  et  E3.  La  région  céphalique  est  alors  obligée  de  se  replier  sous 
la  ligature  (œuf  36221,  fig.  15  <v);  si  le  manque  de  place  est  encore 
plus  prononcé,  la  partie  antérieure  des  lobes  céphaliques  se  replie 
jusque  sur  la  face  dorsale  de  l'œuf  (œuf  36222,  fig.  15  b)  et  l'extré- 
mité de  l'abdomen  est  obligée  de  se  replier  à  l'intérieur  du  vitellus. 
Huit  œufs  présentent  une  de  ces  bandelettes  enroulées  comparables 


Fig.  15  a. 

Œuf  36221.  Ligature  de  la  région 
antérieure.  Développement  dans  la 
partie  postérieure  d'une  bandelette 
complète;  par  suite  du  manque  de 
place,  la  partie  antérieure  de  la  tête 
est  repliée  sous  la  ligature.  La  face 
vt'ii]  raie  de  l'œuf  est  dans  cette  li- 
gure exceptionnellement  tournée  du 
côté  droit.  Le  trait  noir  sur  la  partie 
antérieure  représente  l'extrémité  de 
la  ligature. 


Fig.  15  b. 

Œuf  36222.  Ligature  de  la  région 
antérieure.  La  partie  postérieure 
est  plus  petite  que  dans  le  cas  pré- 
cédent. Il  s'y  développe  encore  une 
bandelette  embryonnaire  complète  ; 
niais  par  suite  du  manque  de  place 
les  lobes  céphaliques  sont  repliés  sur 
la  face  dorsale,  la  bouche  s'ouvre 
directement  sous  la  ligature  et  l'ex- 
trémité de  l'abdomen  est  refoulée 
dans  le  vitellus. 


à  l'œuf  36222.  Ces  bandelettes  enroulées  sont  naturellement  inca- 
pables de  se  développer  ensuite  normalement;  la  contraction  de  la 
bandelette  au  stade  E4  ne  peut  se  faire  et  chez  ces  embryons 
l'abdomen  n'est  pas  ramené  sur  la  face  ventrale  de  l'œuf  mais 
reste  sur  la  face  dorsale  ainsi  que  le  filament  terminal.  Dans  cette 
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position  anormale,  l'organogénèse,  spécialement  la  formation  de 
l'intestin  moyen,  est  impossible:  la  picnose  se  généralise  lorsque 
l'embryon  a  atteint  un  stade  de  développement  correspondant  au 
stade  E4  environ;  quatre  œufs  de  la  série  363,  quoique  en  forte 
dégénérescence,  illustrent  ce  fait. 

On  peut  encore  probablement  faire  rentrer  dans  cette  catégorie 
une  partie  au  moins  des  douze  œufs  de  la  série  36l5  fixés  à  l'âge  de 
deux  jours,  qui  montrent,  dans  la  partie  postérieure,  une  bandelette 
embryonnaire  différenciée,  mais  en  retard  sur  les  T2;  les  appendices 
cépbaliques  ne  sont  pas  encore  développés  et  les  lobes  céphaliques 
souvent  mal  formés,  il  est  difficile  à  ce  stade  de  juger  si  les  ban- 
delettes sont  tout  à  fait  complètes.  Dans  tous  les  cas,  la  calotte 
micropylaire  ne  s'est  pas  formée  et  le  repli  amniotique  antérieur 
est  absent. 

En  résumé,  les  faits  expérimentaux  montrent  que  toutes  les  fois 
que  la  ligature  n'a  pas  entravé  la  formation  du  blastème  germi- 
natif  et  que  la  partie  postérieure  a  une  longueur  comprise  entre 
50-70  mutés  il  se  forme  dans  la  partie  postérieure  un  embryon 
complet.  Si  la  longueur  est  comprise  entre  58-70  unités,  l'embryon 
est  un  peu  plus  court  qu'un  embryon  normal  et  peut  présenter 
certaines  anomalies  de  la  tète.  Si  la  longueur  de  la  partie  posté- 
rieure est  comprise  entre  50-58  unités,  le  développement  est  très 
fortement  ralenti,  l'extension  puis  la  rétraction  de  la  bandelette 
ne  peuvent  se  faire  normalement  par  suite  du  manque  de  place 
et  à  un  stade  qui  correspond  au  stade  E,-5  la  dégénérescence 
picnotique  envahit  l'œuf. 

Dans  tous  les  cas  où  la  ligature  est  peu  serrée,  laissant  un  canal 
d'au  moins  cinq  unités  entre  la  partie  antérieure  et  la  partie  posté- 
rieure, les  noyaux  peuvent  passer  dans  la  partie  antérieure  ;  il  se  forme 
alors  un  blastoderme  régulier  sur  toute  la  surface  de  l'œuf,  qui  se 
resserre  plus  ou  moins,  en  forme  de  8,  au  niveau  de  la  ligature.  Il 
y  a,  dans  ces  cas,  différenciation,  dans  la  partie  antérieure,  d'une 
calotte  micropylaire  et  d'une  bandelette  embryonnaire  dans  la 
partie  postérieure.  Si  la  ligature  est  assez  lâche,  la  bandelette 
peut,  lors  de  son  extension,  pénétrer  plus  ou  moins  dans  la  partie 
antérieure,  ce  qui  provoque  par  la  suite  toutes  sortes  d'anomalies 
de  la  tête  —  torsion,  asymétrie,  etc.  Parmi  les  œufs  ligaturés  à 
un  stade  très  précoce  dans  la  partie  antérieure,  15  œufs  ont  mon- 
tré ce  type  de  développement,  mais  comme  ils  ne  présentent  pas 
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d'intérêt  pour  le  |>n >hli'*i  le  la  détermination,  je  n'analyserai  pas 

leurs  anomalies. 

c)  Différenciation  de  tissus  embryonnaires  dans  la  partie  postérieure. 

|)ans  tons  les  cas  on  la  longueur  de  la  partie  postérieure  ne  dépasse 
que  de  peu  celle  de  la  partie  antérieure  il  se  développe,  dans  la 
partie  postérieure,  si  le  blastème  germinatif  a  pu  s'y  établir,  des 
tissus  embryonnaires  cellularisés,  non  différenciés,  difficiles  à  ana- 
lyser, et  qui  toujours,  très  rapidement  à  partir  du  second  jour  déjà, 
entrent  en  dégénérescence  picnotique.  La  partie  antérieure  contient 
toujours  quelques  noyaux  qui  ne  se  divisent  guère  et  ne  forment 
jamais  de  blastoderme  ni  par  conséquent  de  calotte  micropylaire. 
37  œufs  montrent  ce  développement;  ils  seront  analysés  avec  la 
série  des  ligatures  médianes. 

Tabelle  III. 


Ligatures  du  pôle  antérieur  sur  des  œufs  n'ayant  pas  dépassé  le  clivage  III. 
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2.  Ligatures  de  la  partie  antérieure  posées  sur  des  œufs  ayant  un 
blastème  germinatif  formé. 

Les  œufs,  au  moment  de  l'opération,  renferment  32-128  noyaux 
selon  les  séries  stade  CV-CVII.  Le  blastème  germinatif  est 
complètement  formé,  excepté  dans  la  série  82  où  il  est  représenté 
par  un  réseau  eytoplasmique  péripbérique  dense.  Cette  série  forme 
un  degré  intermédiaire  entre  les  résultats  qui  ont  été  étudiés  dans 
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la  première  partie  et  ceux  qui  vont  être  analysés.  Les  œufs  de  la 
série  82  sont  opérés  à  l'âge  de  7  heures  —  Tj  au  stade  Cv-.  Ils  sont 
fixés  à  l'âge  de  22  heures, — T2  au  stade  B„-.  Dans  onze  œufs 
un  blastoderme  régulier  s'est  établi  dans  la  partit'  postérieure;  la 
partie  antérieure  contient  quelques  noyaux  et  le  cytoplasme  est  irré- 
gulièrement réparti.  Dans  vingt-trois  œufs,  les  noyaux  sont  arrivés 
à  la  périphérie  dans  la  partie  postérieure,  mais  irrégulièrement;  des 
parois  cellulaires  ne  se  sont  pas  formées.  Il  est  probable  que,  dans 
ces  cas,  au  moment  de  la  ligature,  le  blastème  n'était  pas  encore 
ilétinitivement  constitué  et  qu'il  a  pu  être  complètement  remanié. 

Dans  les  cinq  autres  séries,  les  ligatures  ont  toujours  été  placées 
assez  antérieurement,  de  sorte  que  la  partie  postérieure  mesure 
toujours  60-70  unités;  elles  ont  été  fixées  aux  âges  de  1,  2,  5  et 
7  jours  et  au  moment  de  l'éclosion  des  T,;  elles  sont,  malheureuse- 
ment, assez  incomplètes.  Dans  vingt  et  un  cas,  il  s'est  développé,  dans 
la  partie  postérieure,  une  bandelette  embryonnaire  complète  qui  a 
pu  se  développer  en  larves  prêtes  à  éclore  (3  œufs  de  la  série  862).  Ces 
embryons  présentent  des  anomalies  de  la  tête,  assymétrie,  légère 
torsion,  qui  sont  dues  à  la  position  de  la  ligature.  La  partie  anté- 
rieure est,  dans  tous  les  cas,  petite,  ne  dépassant  pas  dix-huit  unités, 
et  ne  contient  que  quelques  noyaux  qui  sont  arrivés  à  la  surface  du 
vitellus,  mais  qui  n'ont  formé  ni  blastoderme,  ni  par  conséquent  de 
calotte  micropylaire.  Dans  quelques  œufs  à  ligature  très  antérieure, 
(partie  antérieure  inférieure  à  huit  unités)  il  se  forme  dans  la  partie 
postérieure,  en  avant  de  la  bandelette,  une  calotte  micropylaire 
composée  de  quelques  cellules  seulement ,  et  le  repli  amniotique  anté- 
rieur est  normal,  permettant  la  formation  d'un  anmios  complet; 
dans  les  autres  cas,  l'amnios  est  presque  toujours  incomplet  ou 
mal  formé. 

Vingt-deux  œufs  montrent,  dans  la  partie  postérieure,  le  dévelop- 
pement de  tissus  embryonnaires,  qui  sont  toujours  en  dégénérescence 
complète  au  moment  où  a  été  faite  la  fixation.  Ils  sont  localisés  au 
voisinage  immédiat  du  pôle  postérieur,  formant  une  masse  souvent 
enroulée  sur  elle-même  et  surmontée  par  du  vitellus  en  dégéné- 
rescence. On  peut  supposer  que  la  ligature  a  provoqué  un  éclatement 
à  l'intérieur  de  l'œuf  et  que  le  blastème  germinatif  a  dû  être  refoulé 
vers  l'intérieur  de  l'œuf,  eut  rainant  avec  lui  les  noyaux  qui  se 
trouvaient  dans  son  voisinage  immédiat,  dette  hypothèse  d'un 
refoulement  du  blastème  germinatif  est  appuyée  par  le  développe- 
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ment  de  trois  œufs  de  la  série  872  fixés  à  l'âge  de  7  jours,  chez  lesquels 
la  dégénérescence  est  moins  avancée.  L'œuf  872  h  (fig.  16)  a  eu  sa 
ligature  posée  initialement  presque  au  milieu  de  l'œuf,  mais  en 
serrant  le  nœud,  la  ligature  a  glissé  vers  la  partie  antérieure,  ne  liant 

pour  finir  que  le  micropyle  et  le  chorion 
avoisinant.  Ce  massage  violent  de  l'œuf  a 
dû  provoquer  un  éclatement  dans  la  masse 
même  de  l'œuf  et  le  vitellus  a  fait  irruption, 
sous  la  membrane  vitelline,  en  repoussant  le 
blastème.  Il  s'est  formé  un  embryon  mons- 
trueux dans  la  moitié  postérieure  de  l'œuf. 
La  tète,  détaille  presque  normale,  porte  tous 
les  appendices  céphaliques  reconnaissables, 
quoique  mal  formés,  et  des  yeux  normaux. 
Le  thorax  et  l'abdomen  sont  représentés 
par  une  masse  de  tissus  mal  différenciés 
qui  occupe  tout  le  pôle  postérieur  de  l'œuf  ; 
il  semble  que  des  pattes  soient  vaguement 
ébauchées,  mais  le  manque  de  place  les  a 
empêché  de  se  développer  normalement. 
La  bouche  est  largement  ouverte,  suivie 
probablement  d'un  intestin  antérieur;  l'in- 
testin moyen  doit  aussi  être  plus  ou  moins 
formé  parce  qu'on  trouve,  sur  la  face  dor- 
sale, une  petite  tache  pigmentée  orange, 
teinte  caractéristique  prise  par  le  vitellus 
dans  l'intestin  moyen,  au  voisinage  de 
l'organe  dorsal.  Dans  ce  cas.  il  n'y  a 
probablement  pas  d'organe  dorsal,  puisque 
les  enveloppes  embryonnaires  n'ont  pas 
dû  pouvoir  se  former,  mais  la  pigmenta- 
tion orange  apparaît  quand  même;  elle 
doit,  dans  le  cas  normal,  être  indépendante 
de  l'organe  dorsal.  L'œuf  872  4,  qui  était 
superficiellement  assez  comparable  à  l'œuf  872£,  montre  à  l'his- 
tologie que  la  chaîne  ganglionnaire  s'est  formée;  elle  est  très 
condensée  et  tordue,  et  placée  presque  perpendiculairement  à 
l'axe  longitudinal  de  l'œuf.  11  est  possible  de  reconnaître  les 
dillerents  ganglions,  y  compris  les  premiers  ganglions  abdominaux. 


Fig.  16. 

Œuf  8726.  La  ligature 
a  glissé  au  moment  du 
serrage  provoquant  une 
rupture  et  un  refoulement 
du  blastème  germinatif 
dans  la  moitié  postérieure 
de  l'irut.  Formation  d'un 
embryon  monstrueux.  La 
tête  est  complète,  portant 
tous  ses  appendices  peu 
différenciés;  les  trois  seg- 
ments du  thorax  sont  indi- 
qués, portent  des  appen- 
dices mal  différenciés;  l'ab- 
domen n'est  représenté 
que  par  une  masse  de  tis- 
sus amorphes  au  pôle  pos- 
térieur. 
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Ces  embryons  monstrueux  doivent  donc  être  considérés  comme 
des  embrvons  complets,  nu  presque  complets;  toute  la  bandelette 
terminale,  qui  devait  exister  à  l'étal  présomptif  au  moment  de  la 
ligature,  ;i  été  refoulée  au  pôle  postérieur;  la  masse  de  vitellus  dans 
la  partie  antérieure  ;i  complètement  entravé  l'extension  normale 
'le  la  bandeletti  . 

Kn  plus  des  cas  décrits  on  trouve  dans  ces  cinq  séries  trois  œufs 
chez  lesquels  la  ligature  très  lâche  ;i  permis  le  développement  d'une 
bandelette  embryonnaire  complète,  qui  se  prolonge  de  la  partie 
postérieure  dans  la  partie  antérieure,  H  (mit  œufs  morts  peu  après 
l'opération,  dans  lesquels  les  noyaux  si  m  t  arri  vés  irrégulièrement  à  la 
périphérie.  1 1  est  probable  que  d;u is  ces  1 1  ■  i 1 ïs  le  I >lasl en ie  ^cri 1 1 1 nal i I 
n'était  pas  encore  complètement  const  itué  au  moment  de  la  ligat  ure. 

T  VftKLI.K  IV. 


Ligatures  <lu  pôle  unli'rii'iir  sur  des  ivufs  (ii/iuil  un  hUtsIètne  gerintthf  forme. 
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bandelette  embryonnaire  existe  probablement  à  l'étal  présomptif. 
Klle  se  développe  normalement  si  la  partie  postérieure  est  assez 
longue  et  si  le  serrage  de  la  ligature  ri  a  pas  provoqué  un  boulever- 
sement a  I  ml  iTieur  de  la  masse  de  l'œuf.  I  miles  le>  fois  que  la 
ligature  provoque  un  remaniement  du  matériel  à  l'intérieur  de 
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l'œuf,  il  se  forme  des  tissus  embryonnaires  qui  entrent  rapidement 
en  dégénérescence  (avant  la  différenciation  de  la  chaîne  ganglion- 
naire) et  qu'il  est  impossible  d'analyser.  Dans  quelques  rares  cas, 
le  remaniement  du  matériel  n'est  pas  aussi  prononcé;  il  a  pu  se 
former  un  embryon  monstrueux  au  pôle  postérieur,  mais  qui  doit 
être  considéré  comme  provenant  du  développement  d'une  bande- 
lette embryonnaire  complète,  ou  presque.  Lorsque,  au  moment  de 
la  ligature,  le  blastème  germinatif  n'est  pas  encore  complètement 
formé,  le  blastème  peut  encore  être  modifié.  Les  noyaux  arrivent 
irrégulièrement  à  la  périphérie  et  les  parois  cellulaires  ne  se  forment 
pas. 

Brûlures  du  pôle  antérieur. 

Dans  la  grande  majorité  des  cas  les  œufs  n'ont  pas  été  brûlés; 
les  aspérités  du  chorion  montrent  parfois  des  traces  de  brûlures, 
mais  l'intérieur  de  l'œuf  est  parfaitement  sain,  et  contient  un 
embryon  au  même  stade  que  les  témoins  T2.  Lorsque  la  brûlure 
intéresse  le  matériel  de  l'œuf  lui-même,  la  zone  brûlée  forme,  sur 
coupes,  une  petite  verrue  en  cône  tronqué  qui  adhère  au  chorion; 
cette  formation  est  due  sans  doute  à  la  fixation;  au  moment  de  la 
fixation,  il  se  produit  toujours  une  légère  contraction  de  la  masse 
vitelline  qui  a  pour  résultat  de  séparer  complètement  le  chorion  et 
la  membrane  vitelline  de  l'œuf  proprement  dit.  La  brûlure  faisant 
adhérer  le  chorion  à  l'œuf,  quand,  au  moment  de  la  fixation  la 
contraction  se  produit,  le  chorion  est  assez  rigide  pour  conserver 
sa  forme  et  c'est  la  région  de  l'œuf  avoisinant  la  région  brûlée  qui 
doit  s'étirer  pour  compenser  la  contraction.  Ces  œufs  à  brûlure  bien 
visible  sont  toujours  destinés  à  dégénérer  plus  ou  moins  rapidement  ; 
ils  permettent  cependant,  au  cours  des  premiers  stades  du  dévelop- 
pement, de  tirer  certaines  conclusions.  Les  expériences  ont,  ici 
aussi,  été  réparties  en  deux  groupes,  selon  que  la  brûlure  a  été 
pratiquée  sur  des  œufs  n'ayant  pas  encore  dépassé  le  stade  Cn„ 
ou  sur  des  œufs  qui  ont  un  blastème  germinatif  bien  développé. 

1.  Brûlures  du  pôle  antérieur  sur  des  œufs  n'ayant  pas  dépassé 

le  stade  Cuv 

Les  quatre  séries  B  82  à  B  85  ont  été  fixées  aux  âges  respectifs  de 
6  heures,  1  jour,  4  jours  et  au  moment  de  féclosion  des  témoins  T2; 
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niais  seule  la  série  B  KUt  a  donné  quelques  résultais;  dans  les  autres 
séries,  les  quelques  œufs  brûlés  sont  déjà  en  dégénérescence  trop 
avancée  pour  pouvoir  être  analysés. 

Dans  cette  série  B  83  a,  sur  46  œufs  fixés,  34  ne  présentent  pas 
trace  de  brûlure  et  sont  au  stade  Ej,  comme  les  témoins.  Sur  les 
12  œufs  restant,  4  brûlés  trop  fortement  ont  péri  peu  après  l'opéra- 
tion. Deux  œufs  (B  83al7  et  a  24)  n'ont  dû  qu'être  brûlés  très  faible- 
ment; le  chorion  ne  montre  qu'une  faible  trace  de  roussi.  Il  s'est 
formé  une  bandelette  embryonnaire  normale  qui  a  atteint  le  stade 
K,;  mais  l'œuf  est  dépourvu  de  calotte  micropylaire.  Sous  le  micro- 
pyle,  le  blastoderme  extraembryonnaire  est  un  peu  irrégulier,  des 
noyaux  ont  pu  y  pénétrer,  mais  sont  pour  la  plupart  en  picnose. 
La  légère  brûlure  n'a  pas  empêché  la  formation  du  blastème,  mais 
peut-être  qu'une  influence  toxique  se  fait  quand  même  sentir  qui 
provoque  la  dégénérescence  de  cette  région;  les  données  manquent 
pour  savoir  ce  que  deviendraient  plus  tard  ces  œufs. 

Quand  la  brûlure  est  un  peu  plus  forte,  la  surface  de  l'œuf  reste 
régulière,  sans  présenter  d'adhérences  avec  le  chorion,  mais  présente 
une  zone  légèrement  roussie.  Dans  le  tiers  antérieur  de  l'œuf,  le 
blastème  n'a  pas  pu  se  former  régulièrement;  il  manque  par  places, 
tandis  qu'à  d'autres  il  est  beaucoup  plus  épais  que  dans  le  cas 
normal.  Des  noyaux  oui  pénétré  dans  ce  blastème  anormal,  mais 
semblent  incapables  de  continuer  à  se  multiplier;  ils  sont  irrégu- 
lièrement répartis,  serrés  les  uns  contre  les  autres  dans  les  zones  à 
blastème  épais,  faisant  presque  défaut  dans  les  régions  où  le  blas- 
tème manque.  Dans  la  zone  directement  située  sous  la  brûlure,  les 
noyaux  sont  en  picnose  et  le  vitellus  sous-jacent  a  l'apparence 
liquéliée  décrite  plus  haut.  Dans  la  moitié  postérieure,  la  dill'éren- 
ciation  de  tissus  embryonnaires  est  en  train,  la  bandelette  embryon- 
naire n'est  pas  encore  complètement  formée  et  il  est  impossible, 
à  ce  stade,  de  dire  si  elle  sera  complète.  Malgré  la  brûlure,  la  déter- 
mination a  pu  donc  s'établir  dans  la  région  où  le  blastème  germi- 
natif  s'est  formé  régulièrement.  Enfin,  quand  la  brûlure  est  plus 
forte  (4  cas),  entraînant  la  formation  d'un  cône  de  brûlure,  la 
formation  du  blastème  est  complètement  entravée.  Le  blastème 
est  irrégulier,  épais  ou  mince  selon  les  régions,  et  dans  la  partie 
antérieure  le  cytoplasme  n'a  pas  émigré  vers  la  périphérie,  mais  est 
resté  en  partie  entre  les  globules  vitellins.  Les  noyaux  sont  arrivés 
à  la  périphérie  sauf  dans  le  quart  antérieur  de  l'œuf,  qui  en  est 
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complètement  privé.  Les  noyaux  ont  nettement  suivi  la  répartition 
du  cytoplasme:  au  pôle  postérieur,  ils  sont  amassés  par  paquets  de 
plusieurs  rangs  d'épaisseur;  il  n'y  a  jamais  traces  de  parois  cellu- 
laires. Il  y  a  une  différence  très  marquée  dans  la  taille  des  noyaux: 
ceux  avoisinant  le  pôle  postérieur  qui  ont  dû  conserver  leur  pouvoir 
de  multiplication  ont  la  taille  des  noyaux  des  cellules  embryon- 
naires, tandis  que  ceux  localisés  plus  en  avant  ont  encore  la  taille 
des  noyaux  de  clivages;  il  est  probable  que  ces  noyaux  ont  perdu 
leur  pouvoir  de  multiplication;  ils  doivent  être  déjà  en  prépicnose. 
Enfin,  le  noyau  des  vitellophages  sont  énormes  et  souvent  lobés. 
Le  vitellus  semble  normal,  sauf  dans  le  quart  antérieur,  où  la  limite 
entre  les  globules  a  plus  ou  moins  disparu. 

Dans  la  série  B  84,  fixée  après  4  jours,  2  œufs  seulement  donnent 
des  résultats,  les  33  autres  ne  sont  pas  brûlés  ou  trop  brûlés  et  en 
complète  dégénérescence.  Chez  l'un,  B  84  a  4,  la  brûlure  n'est  pas 
tout  à  fait  au  pôle  postérieur,  mais  un  peu  latérale.  Il  y  a  eu  forma- 
tion sur  la  face  ventrale  d'une  bandelette  embryonnaire  qui  ne 
dépasse  pas  le  pôle  postérieur  et  qui  en  avant  s'étend  jusque  dans  la 
région  micropylaire.  Les  lobes  céphaliques  ne  sont  pas  distincts; 
il  n'y  a  pas  eu  formation  de  calotte  micropylaire,  la  dégénérescence 
a  débuté  avant  que  la  segmentation  et  les  appendices  ne  se  diffé- 
rencient. La  bandelette  est  formée  d'un  ectoderme  et  peut-être  de 
mésoderme;  quelques  neuroblastes  ont  commencé  à  se  différencier. 
La  différenciation  d'un  tel  embryon  est  difficilement  explicable; 
peut-être  est-elle  due  non  à  l'influence  de  la  brûlure  mais  à  quelque 
autre  cause  mécanique.  Dans  l'œuf  B  84  a3,  la  brûlure  intéresse  le 
pôle  antérieur,  mais  n'a  pas  empêché  l'embryon  de  se  différencier. 
Toutefois,  le  développement  de  l'embryon  est  un  peu  en  retard 
sur  celui  des  témoins.  L'embryon  est  légèrement  déplacé,  la  limite 
antérieure  des  lobes  céphaliques  arrivant  à  peine  à  la  limite  du 
tiers  .'intérieur  de  l'ti-uf.  taudis  que  l'extrémité  du  corps  arrive 
presque  au  même  niveau  sur  la  face  dorsale;  les  pattes  sont,  de  ce 
fait,  groupées  au  pôle  postérieur;  la  picnose  est  généralisée.  Dans 
la  partie  antérieure,  une  calotte  micropylaire  s'est  différenciée, 
mais  excessivement  peu  étendue,  ne  comprenant  que  quelques 
cellules  à  noyaux  en  picnose  en  arrière  de  la  brûlure.  Sous  la 
brûlure  le  vitellus  est  liquéfié. 

En  résumé,  lorsque  le  blastème  germinatif  n'est  pas  encore  formé 
au  moment  de  l'opération,  une  brûlure  très  faible  n'empêche  pas  la 
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formation  régulière  du  blastème.  Il  se  forme  une  bandelette  embryon- 
naire normale  qui  peut  être  légèrement  refoulée  autour  du  pôle 
postérieur.  La  calotte  inicropylaire  ne  se  différencie  pas  ou  mal, 
selon  que  la  brûlure  est  tout  à  fait  antérieure  ou  légèrement  latérale. 
Une  brûlure  un  peu  plus  forte  entrave  la  formation  du  blastème 
germinatif  dans  le  cinquième  ou  le  quart  antérieur  de  l'oeuf:  dans 
la  partie  postérieure,  il  y  a  alors  différenciation  d'une  ébauche 
embryonnaire  correspondant  à  la  première  ébauche  de  la  bandelette 
normale  (Stade  B3).  Il  est  peu  probable  que  le  développement 
puisse  continuer  dans  ce  cas,  la  pienose  ayant  déjà  fait  son  appari- 
tion. Enfin,  si  la  brûlure  est  nettement  visible  en  surface,  elle 
empêche  toute  formation  du  blastème.  Les  noyaux  arrivent  cepen- 
dant à  la  surface  par  paquets  irréguliers;  il  n'y  a  jamais  de  forma- 
tion de  parois  cellulaires. 

2.  Brûlures  du  pôle  antérieur  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  formé. 

Ce  groupe  ne  comprend  que  quatre  séries  fixées  à  des  âges  va- 
riables, mais  la  grande  majorité  des  œufs  ne  présentent  jpas  trace 
de  brûlures  et  sont  au  même  stade  de  développement  que  les  Tv 
Les  œufs  portant  traces  nettes  de  brûlures  sont  tous  morts  peu 
après  l'opération.  Quelques  embryons  anormaux  ne  peuvent  être 
pris  en  considération,  parce  que  les  mêmes  anomalies  se  retrouvent 
chez  les  témoins. 

B.  Ligatures  dans  la  région  médiane  de  l'œuf. 

Malgré  le  très  grand  nombre  d'œufs  ligaturés  par  le  milieu,  les 
résultats  obtenus  sont  restreints;  il  est  presque  impossible  de 
réussir  une  ligature  complète  dans  cette  région  de  l'œuf;  dans  les 
cas  où  le  chorion  résiste  aux  très  grandes  pressions  auxquelles  il 
est  soumis,  il  peut  se  produire  à  l'intérieur  même  de  l'œuf  des  zones 
d'éclatement  plus  ou  moins  considérables,  des  déplacements  et 
des  refoulements  de  matériel,  provoquant  la  formation  des  «  hernies 
vitellines  »  déjà  citées  et  entravant  toujours,  dans  une  des  parties 
du  moins,  l'établissement  normal  du  blastème  germinatif.  Si  celui-ci 
est  déjà  formé  au  moment  de  la  ligature,  il  peut  être  refoulé  dans 
le  vit  cl  I us  et  rompu  par  endroits.  Ici  encore,  les  résultats  montrent 
que  l'apparition  el  la  différenciation  de  la  bandelette  embryonnaire 
sont  conditionnées  par  le  développement  normal  du  blastème. 
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Les  ligatures  ont  été  pratiquées  soit  sur  des  œufs  âgés  de  moins 
de  trois  heures,  encore  complètement  dépourvus  de  blast ème,  soit 
sur  des  œufs  âgés  de  5-10  heures,  chez  lesquels  le  blastème  est  en 
formation  déjà  très  avancée  ou  achevée  au  moment  de  la  ligature. 
Les  résultats  de  ces  deux  catégories  d'expériences  seront  analysés 
séparément  . 

I .  Li 'nat mes  médianes  sur  des  œufs  complètement  dépourvus  de 
blastème  germinatif. 

Au  moment  de  la  ligature,  les  Tj  des  neuf  séries  opérées  montrent 
que  le  blastème  germinatif  fait  complètement  défaut  et  4  noyaux 
au  maximum.  Dans  les  séries  23,  le  blastème  commence  à  apparaître 
sous  forme  d'un  réseau  cytoplasmique  périphérique  peu  marqué 
et  les  noyaux  sont  à  la  prophase  du  clivage  III.  Ces  séries  font 
t  ransition  ent  re  les  deux  groupes  d'expériences,  mais  seront  analysées 
ici.  Au  moment  de  l'opération,  les  noyaux  sont  groupés  dans  le 
voisinage  immédiat  du  centre  de  l'œuf  et,  dans  la  grande  majorité 
des  cas,  la  ligature  est  placée  de  telle  sorte  que  soit  la  partie  anté- 
rieure, soit  la  partie  postérieure  est  complètement  dépourvue  de 
noyaux.  Si  la  ligature  est  lâche,  des  noyaux  peuvent  plus  tard 
émigrer  dans  la  partie  qui  en  est  privée,  qui  peut  alors  se  développer. 
Si  la  ligature  est  serrée,  ou  s'il  s'est  formé  dans  la  ligature  une 
hernie  qui  bouche  le  passage,  les  noyaux  ne  peuvent  pénétrer 
dans  la  partie  privée  de  noyaux  qui  est  destinée  à  dégénérer  rapide- 
ment. Les  différentes  séries  ont  été  fixées  aux  âges  de  7  heures, 
1,  2,  4,  6,  8  jours  et  au  moment  de  l'éclosion  des  témoins. 

La  série  32j,  fixée  à  l'âge  de  7  heures,  montre  l'effet  immédiat  de 
la  ligature.  Chez  les  T2  le  blastème  germinatif  est  presque  achevé 
et  I'om  compte  16-32  noyaux.  Sur  34  œufs  étudiés  histologiquement, 
la  plupart  montrent  des  zones  d'éclatement  plus  ou  moins  considé- 
rables qui  ont  modifié  le  développement  ultérieur.  Les  noyaux 
sont  dans  31  cas  localisés  tous  dans  la  partie  antérieure;  dans  trois 
cas,  on  en  trouve  dans  les  deux  parties.  La  migration  du  cytoplasme 
est  presque  toujours  anormale;  3  œufs  seulement  montrent  dans 
les  deux  parties  un  réseau  cytoplasmique  normal  qui  est  moins 
développé  que  celui  des  T2;  6  œufs  montrent  un  blastème  soit  dans 
la  partie  antérieure,  soit  dans  la  partie  postérieure.  Dans  tous  les 
autres  œufs,  le  cytoplasme  n'est  pas  parvenu  en  surface  normale- 
ment ;  il  forme  des  plages  plus  ou  moins  étendues  qui  limitent  les 
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zones  d'éclatement  ou  qui  sont  irrégulièrement  réparties  à  la 
périphérie.  Il  est  probable  rjue  tous  < •  « ■  s  omis  soraienl  appelés  ;i 
dégénérer  rapidement.  Suc  ces  .'il  œufs  ligaturés,  ■'•  seulemenl 
auraienl  quelques  ehances  de  se  développer;  cette  faible  proportion 
montre  combien  les  ligatures  médianes  sont  délicates  à  réaliser. 

Chez  1rs  œufs  li  xés  à  l'âge  de  un  jour,  série  17.  on  I  rou  ve  l;i  inémi' 
proportion  d'œufs  non  développés;  sur  l'11'  œufs  opérés,  f>7  œufs 
d'apparence  en  bon  étal  ont  été  fixés  en  \  ne  de  l'ét  ude  liisto logique, 
parmi  lesquels  20  seulement  montrent  un  développement. 

Si  la  ligature  est  lâche  \  œufs  .  laissant  une  communication 
de  7  12  unités  entre  la  partie  antérieure  et  la  partie  postérieure,  il 
se  forme  un  blastoderme  régulier  à  cellules  cubiques  <|in  s  étrangle 
un  peu  dans  la  ligature;  le  développi-inent  est  légèrement  en  retard 
sur  les  T,  qui  sont  au  stade  K,  jeune.  Dans  tous  les  autres  œufs, 
la  ligature  est  1res  serrée,  ne  dépassant  pas  W  unités,  «m  obstruée 
par  une  hernie  d'éclatement.  I  ne  ligature  tout  à  l'ait  complète  n'a 
pu  être  réalisée  avec  certitude  que  dans  un  cas. 

Si.  au  moment  de  la  ligature,  tous  les  noyaux  sonl  dans  la  partie 
antérieure,  œuf  i7lfi  par  exemple  (partie  antérieure  .'îfï  unîtes, 
parlie  postérieure  -<~  unités,  canal  de  la  ligature,  diamètre  1  unîtes 
avec  hernie  d'éclatement  dans  la  partie  postérieure),  ils  se  multi- 
plient et  arrivent  a  la  périphéiic  formant  une  couche  plus  ou  moins 
régulière;  des  parois  cellulaires  n'ont  pas  apparu,  ce  qui  semble 
prouver  que  le  blaslème  ne  s'est  pas  établi  normalement.  Mans  la 
région  micrnpylaire,  les  noyaux  montrent  un  début  de  pienose; 
de  nombreux  vitellophages  sont  restes  en  aniere  dans  li  vilellus 
d'apparence  normale.  La  partie  postérieure  est  complètement 
dépourvue  de  noyaux,  I"  blasfème  ne  ses)  pas  formé.  Meux  autres 
(l'iil's  sonl  analogues. 

Si  la  ligature  est  un  peu  antérieure,  tous  les  no  vaux  sonl  dans 
la  parlio  postérieure;  on  obtient  deux  sortes  de  résultats: 

Si   le  Ida  si  eu  ie  geriiiiualil   n  a   pas  pu  s'établir  normalement 

■  >  œufs  .  les  noyaux  arrivent  à  la  périphérie,  ils  sonl  irrégu- 
lièrement repartis,  il  n'y  a  pas  de  formation  de  parois  cellulaires; 
le  vit el  1  us  contient  île  nombreux  vitellophages.  Dans  la  partie 
antérieure  le  blastème  ne  s'est  pas  constitué. 

Si  ii  n  blastème  a  pu  se  former  d  a  n  s  la  pari  ie  posl  erieiire      S  œufs 
les  noyaux  en  arrivant  à  la  périphérie  ont  formé  un  blastoderme 
régulier,  a  cellules  cubiques,  qui  sous  la  ligat  nre  devient  irregiilicr 
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et  s'incurve  légèrement  (comparable  à  lig.  13).  La  partie  antérieur' 
est  complètement  dépourvue  de  noyaux  ou  n'en  contient  qu'un 
ou  deux  en  prépicnose;  le  blastème  manque. 

Il  ressort  de  ces  quelques  résultats  que  lorsque,  dans  la  partie 
qui  contient  les  noyaux,  le  blastème  germinatif  peut,  malgré  la 
ligature,  s'établir  normalement,  il  se  forme  un  blastoderme  régulier 
après  la  pénétration  des  noyaux.  Comme  la  partie  postérieure  a 
une  longueur  moyenne  de  40  unités,  sa  surface  correspond  approxi- 
mativement à  la  moitié  de  celle  d'un  œuf  normal.  Lorsqu'un  blas- 
toderme se  forme  dans  la  partie  postérieure,  on  constate  que  les 
cellules  qui  le  constituent  sont  de  même  taille  que  celle  d'un 
blastoderme  normal.  Comme,  au  moment  de  la  ligature,  tous  les 
noyaux  se  trouvaient  dans  la  partie  postérieure  (mesures  faites  sur 
les  œufs  4718,  4726  chez  lesquels  la  partie  antérieure  ne  contient 
aucun  noyau),  on  doit  en  conclure  que  les  noyaux  sont  arrivés 
dans  le  blastème  à  un  clivage  plus  précoce  que  dans  le  cas  normal. 
Si  dans  l'œuf  normal  les  parois  cellulaires  se  forment  au  stade 
256  noyaux,  dans  un  fragment  d'œuf  dont  la  surface  égale  la  moitié 
de  celle  d'un  œuf  normal,  il  faut  qu'au  stade  128  noyaux  les  parois 
cellulaires  apparaissent,  puisque  dans  les  deux  cas  les  cellules  sont 
de  même  taille.  L'évaluation  du  nombre  de  cellules  sur  coupes  est 
extrêmement  difficile,  les  chiffres  que  j'ai  obtenus  avoisinent 
toujours  la  centaine.  Il  semble  donc  que  la  cellularisation  du  blas- 
toderme est  une  réponse  du  cytoplasme  à  la  pénétration  des  noyaux 
dans  le  blastème  germinatif.  Que  les  noyaux  proviennent  du  VIIe 
ou  du  VIIIe  clivage,  cela  n'a  pas  d'importance;  si  le  blastème  est 
normalement  constitué,  il  répond  automatiquement  par  la  formation 
de  parois  cellulaires  à  la  pénétration  des  noyaux;  toutes  les  fois 
que  le  blastème  est  anormalement  constitué,  il  n'y  a  pas  de  formation 
de  parois  cellulaires,  même  si  des  noyaux  sont  présents.  La  forma- 
tion des  parois  cellulaires  semble  donc  être  un  processus  qui  dépend 
uniquement  du  blastème  cytoplasmique,  mais  qui  pour  se  déclen- 
cher a  besoin  de  l'excitation  provoquée  par  la  pénétration  de 
noyaux  de  clivage. 

Dans  les  séries  fixées  aux  âges  de  2,  4,  6  et  8  jours,  on  retrouve 
les  même  catégories  de  résultats.  Si  la  ligature  est  peu  serrée, 
supérieure  à  cinq  unités,  le  développement  se  fait  dans  les  deux- 
parties  —  10  œufs.  Dans  la  partie  antérieure,  il  se  différencie  une 
calotte  mieropylaire ;  la  bandelette  embryonnaire  est  plus  ou  moins 
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étranglée  par  la  ligature,  ce  qui  a  pour  conséquences  des  anomalies 
el  des  difformités  de  la  région  céplialique  et  thoraeique.  Les 
embryons  ;iinsi  formés  snnl  toujours  un  peu  en  retard  dans  leur 
développemenl  comparativement     celui  des  I.,. 

Si  la  ligature  est  serrée,  trois  cas  peuvent  se  présenter:  Ou  bien 
tous  les  noyaux  sont  dans  la  partie  postérieure  au  moment  de  lu 
ligature,  si  le  blastème  germinatif  ne  peut  se  former  S  œufs  .  les 
noyaux  arrivent  à  la  périphérie  irrégulièrement  el  l'œuf  ne  tarde 
pas  à  dégénérer;  si  le  blastème  peut  se  former  I  œufs  ,  il  se 
différencie  dans  la  partie  postérieure  des  tissus  embryonnaires  plus 
mi  moins  analysables. 

<  lu  bien  tous  les  noyaux  sont,  au  moment  de  la  ligature,  dans 
la  partie  antérieure,  si  le  blastème  ne  se  forme  p;is  1  œufs  ,  il 
n'y  ;i  p;is  rie  eellularisation  el  les  œufs  dégénèrent  rapidement  ;  si 
le  blastème  se  l'orme  (21  cas),  des  t  issus  embryonnaires  se  di  fférencienl 
dans  la  part  ie  anl  érieure. 

Enfin,  dans  les  rares  cas  \  cas  où  la  ligature  esl  placée 
de  manière  à  ce  qu'il  y  ail  des  noyaux  dans  les  deux  parties,  il 
peut  y  avoir  différenciation  de  tissus  embryonnaires  dans  les  deux 
parties,  à  condition  que  le  blastème  ail  pu  se  former.  12!)  autres 
œufs  sectionnés  ont  montré  à  l'histologie  une  dégénérescence  gêné 
ralisée;  ils  mil  dû  mourir  peu  après  l'opération. 

Je  décrirai  pour  chaque  catégorie  de  résultats  un  ou  deux  cas 

I  ypiques. 

Œuf  23,1  partie  antérieure  •  unités,  partie  postérieure 
\\  unités,  ligature  'i  unités,  lixé  à  l'âge  de  2  jours,  T.,  au  stade  K, 

II  y  ;i  en  différenciation,  dans  la  partie  postérieure  d'une  bandelette 
incomplète  (fig.  I/).  <|in  débute  ventralement,  dans  le  voisinage 
du  pôle  postérieur,  passe  sur  la  face  dorsale  el  se  replie  profondément 

i  l.i  us  le  vi  I  cl  I  us.  Il  est  <  1 1  11  ici  le  de  il  ice,  ii  \  (>c  exact  i  tude,  à  quelle  partie 
il  une  bandelette  normale  ce  fragment  correspond.  La  partie  repliée 
dans  le  vitellus  esl  certainement  l'extrémité  de  l'abdomen,  ainsi 
que  le  prouve  la  formation  du  repli  amniotique  postérieur.  La 
segmentation  esl  encore  peu  marquée  el  dans  la  partie  antérieure 
du  fragment,  on  ne  peut  distinguer  aucune  trace  d'ébauches  des 
appendices.  Cette  bandelette  ne  doil  représenter  que  l'abdomen  ou, 
au  plus,  l'abdomen  el  une  partie  du  thorax.  Lu  serrant  la  ligature, 
il  s'est  produit  d;uis  cel  œuf  une  /une  d'éclatement,  qu'on  peul 
facilement  délimiter  sur  coupes,  par  le  fait  que  dans  celle  région 
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le  vitellus  est  en  dégénérescence;  cette  zone  de  dégénérescence 
s'étend  sur  la  face  ventrale  jusqu'à  35  unités  du  pôle  postérieur. 
Au  moment  de  la  formation  du  blastème  germinatif,  celui-ci  n'a 
pu  se  former  régulièrement  que  jusqu'à  cette  hauteur,  d'où  la 
formation  d'une  bandelette  fragmentaire.  Dans  la  partie  antérieure, 

un  blastème  germinatif  s'est  for- 
mé régulièrement  malgré  l'absence 
de  noyaux.  L'œuf  56128  fixé  aussi 
à  l'âge  de  deux  jours  est  très  com- 
parable ;  le  fragment  de  bandelette 
est  un  peu  plus  long  et  doit  com- 
prendre une  partie  du  thorax. 

Œuf  3221  -  -  partie  antérieure 
45  unités,  partie  postérieure  34 
unités,  ligature  2  unités.  Fixé  à 
six  jours,  T2  au  stade  E3_4.  Au 
moment  de  la  ligature,  tous  les 
noyaux  sont  dans  la  partie  anté- 
rieure. Dans  la  partie  antérieure, 
il  s'est  différencié  une  calotte  mi- 
cropylaire  qui  est  en  voie  de  ré- 
gression, le  vitellus  est  normal, 
Œuf  23^.  Ligature  médiane.  For-  segmenté;  sur  la  face  ventrale,  au- 
mation  dans  la  partie  postérieure  dessus  de  la  ligature,  il  s'est  dif- 
d  uni'  bandelette  partielle  réduite  à 

un  fragment  d'abdomen.  ferencie  un  embryon  partiel,  com- 

posé des  lobes  céphaliques  dans 
lesquels  on  distingue  les  neuroblastes;  de  vrais  ganglions  nerveux 
n'ont  pas  eu  le  temps  de  se  former  avant  que  la  picnose  se  généralise. 
La  bouche  et  l'intestin  antérieur,  ainsi  que  les  organes  sous-œsopha- 
giens sont  nettement  visibles.  En  dessous  de  la  bouche,  il  y  a  une 
masse  de  tissus  embryonnaires  non  identifiables  qui  représente 
probablement  du  matériel  du  segment  mandibulaire.  Les  antennes 
sont  présentes,  mais  encore  très  peu  développées.  Ce  fragment 
d'embryon  a  dû  se  développer  jusqu'à  un  stade  correspondant  au 
stade  E3  avant  que  pour  une  cause  inconnue  la  picnose  se  généralise. 
Dans  la  partie  postérieure,  le  vitellus  est  en  complète  dégénérescence, 
il  ne  contient  pas  de  noyaux.  Vingt  autres  œufs  présentent  un  déve- 
loppement analogue:  dans  la  partie  antérieure  une  calotte  micro- 
pylaire  et  un  embryon  partiel  antérieur  présentant  un  nombre  plus 
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ou  moins  grand  de  segments,  selon  la  position  de  la  ligature.  Quand 
la  ligature  est  vraiment  médiane,  les  longueurs  de  la  partie  anté- 
rieure et  de  la  partie  postérieure  égalent  toutes  deux  40  unités 
environ,  il  se  forme,  dans  la  partie  antérieure,  un  embryon  partiel 
réduit  aux  lobes  céphaliques  seulement.  Le  rapport  exact  entre  la 
position  de  la  ligature  et  le  nombre  de  segments  de  l'embryon 
partiel  sera  discutée  plus  loin. 


Tabelle  V. 

Ligatures  de  la  région  médiane  sur  des  œufs  encore  dépourvus  de  blastème  germinal ij. 


Série 

Age  à  la  fixation 

Stade  de  développement 
des  témoins  T, 

Tous  les  noyaux 
dans  la  partie 
antérieure 

Tous  les  noyaux 
dans  la  partie 
postérieure 

Noyaux 
dans  les 
deux  parties 

Fragment  de  bandelette 
dans  la  partie  antérieure 
et  dans  la  partie 
postérieure 

Ligature  lâche. 
Bandelette  resserrée 
dans  la  ligature 

Œufs  non  utilisables 

Nombre  total  d'œufs 
par  série 

<ù  E/l  w 

-  =  - 

3  C  toi 

13  •! 

« w  - 

•C  ci  t. 

<6  <»  SR 
-  -  - 

V 

E  = 

-S  .2 

~  -  - 

çt-a  .>: 

■=  m 'S 

et  ai 

3  S  s 
S 

/  -  z 

1  il 

.  ù 

s  -  = 

ï  a  g 

£-•0 

s  si 

32t 
47 

6  h. 
1  j. 

Civ-v 
B2 

3 

3 

3 
8 

î 

5 

3 

1 

4 

23 
37 

34 
57 

23t 

2j- 

E, 

1 

3 

3 

1 

1 

9 

18 

2j- 

e; 

9 

3 

2 

I 

18 

33 

232 

4j. 

E3 

5 

2 

4 

16 

27 

322 

6j- 
8j. 

E5 

2 

2 

2 

4 

10 

20 

562 

Eolos. 

1 

23 

24 

482 

10  j. 

4 

1 

27 

32 

492 

12  j. 

1 

1 

2 

• 

26 

30 

21(  +  3) 

4(  +  3) 

7(  +  ll) 

8(+6) 

3 

1  (  +  3) 

t 

10(+5) 

189 

275 

En  résumé,  les  ligatures  médianes  sur  des  œufs  dans  lesquels  le 
blastème  germinatif  n'est  pas  encore  formé  donnent  les  résultats 
suivants:  dans  72,5%  des  cas,  l'œuf  meurt  rapidement  après 
l'opération,  le  blastème  germinatif  ne  peut  se  former,  les  noyaux 
se  divisent  un  certain  nombre  de  fois,  mais  l'œuf  entre  toujours 
rapidement  en  dégénérescence.  Dans  27,5%  des  cas,  l'œuf  continue 
à  se  développer;  si  le  blastème  ne  se  forme  pas  normalement,  les 
noyaux  arrivent  en  surface,  par  paquets,  en  suivant  la  répartition 
irrégulière  du  cytoplasme;  des  parois  cellulaires  ne  se  forment  jamais, 
et  l'œuf  est  destiné  à  dégénérer  plus  ou  moins  rapidement.  Si  le 
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blastème  a  pu  se  former  dans  la  partie  qui  contient  les  noyaux, 
il  s'y  développe  un  embryon  partiel  plus  ou  moins  étendu. 

2.  Ligatures  médianes  sur  des  œufs  à  blastème  gertninatif  formé. 

La  mortalité  dans  ces  séries  a  été  très  grande  et  les  résultats 
obtenus  sont  fragmentaires;  les  œufs  opérés  n'ont  jamais  pu  être 
maintenus  en  vie  au  delà  du  troisième  jour.  Il  est  peu  probable 
que  cette  forte  mortalité  résulte  du  fait  que  les  œufs  à  blastème 
germinal  if  soient  plus  sensibles  à  l'opéra t  ion  que  les  œufs  sans 
blastème,  mais  bien  plutôt  que  les  pontes  employées  pour  les 
opérations  étaient  moins  résistantes. 1 

Les  deux  séries  fixées  peu  après  l'opération  (67x  et  75)  montrent 
que  très  fréquemment  la  ligature  a  provoqué  un  refoulement  du 
blastème  germinatif  et  des  hernies  d'éclatement.  Les  noyaux 
continuent  à  se  diviser  mais  n'arrivent  régulièrement  en  surface 
que  dans  les  zones  où  le  blastème  n'a  pas  été  modifié;  36  œufs 
provenant  de  7  pontes  différentes  et  fixés  à  l'âge  de  2  ou  3  jours 
sont  dans  ce  cas.  Les  35  autres  œufs  ont  tous  une  ligature  peu 
serrée  et  la  bandelette  embryonnaire,  nettement  moirs  développée 
que  les  témoins  T_,.  est  toujours  étranglée  dans  la  ligature.  Dans 
tous  les  cas,  la  bandelette  n'a  pas  encore  dépassé  le  stade  embryon- 
naire Ej.,,  les  appendices  sont  encore  trop  peu  développés  pour 
permettre  de  décider  avec  certitude  quelle  région  de  la  tête  ou  du 
thorax  est  pincée  dans  la  ligature. 

Les  ligatures  médianes  montrent  de  nouveau  que  toutes  les  fois 
que  le  blastème  germinatif  peut  s'établir  normalement  dans  une 
région  de  l'œuf,  les  noyaux  arrivent  régulièrement  en  surface  dans 
cette  région,  et  il  y  a  formation  d'un  blastoderme  cellularisé  qui  se 
différencie  ensuite  en  un  fragment  de  bandelette  embryonnaire 
plus  «ni  moins  étendu,  'foutes  les  fois  que,  par  suite  de  la  ligature, 
il  se  produit  un  remaniement  du  matériel  de  l'œuf,  le  blastème  ger- 
minatif ne  peut  pas  se  former  ou  est  profondément  remanié,  les 
noyaux  arrivent  irrégulièrement  en  surface,  par  paquets  dans  les 


1  Cette  série  opératoire  a  été  tout  entière  exécutée  en  1935.  D'une  manière 
g  én<  raie,  les  opérations  pratiquées  durant  ce  printemps  extrêmement  pluvieux 
ont  moins  bien  réussi  que  celles  faites  en  1934  et  la  mortalité  a  toujours  été 
plus  forte.  On  peut  donc  supposer  que  des  conditions  atmosphériques  nette- 
ment défavorables  rendent  les  pontes  moins  résistantes. 
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zones  riches  en  cytoplasme,  faisant  à  peu  près  défaut  dans  les 
régions  qui  en  sont  dépourvues.  Arrivés  en  surface,  les  noyaux 
cessent  rapidement  de  se  diviser,  des  cloisons  cellulaires  n'appa- 
raissent jamais,  et  l'œuf  dégénère  rapidement. 

C.  Interventions  dans  la  partie  postérieure  de  l'œuf. 
Ligatures  du  pôle  postérieur. 

Les  interventions  dans  la  région  postérieure  de  l'œuf  avaient  été, 
dès  la  mise  en  train  du  travail,  considérées  comme  les  plus  impor- 
tantes; on  pouvait,  en  effet,  supposer  que  si  chez  Sialis  il  existait 
un  centre  de  détermination  analogue  à  celui  mis  en  évidence  chez 
Platycnemis,  celui-ci  devait  prohablement  être  localisé  au  voisinage 
du  pôle  postérieur  de  l'œuf,  c'est-à-dire  dans  la  zone  où  se  dévelop- 
pera plus  tard  l'extrémité  postérieure  de  la  jeune  bandelette.  En 
outre,  l'étude  du  développement  normal  a  montré  que  la  bande- 
lette germinale  commence  à  se  différencier  dans  la  moitié  posté- 
rieure de  l'œuf.  Si  la  bandelette  est  déjà  déterminée  au  moment  de 
l'opération,  les  ligatures  de  la  région  postérieure  placées  à  30  unités 
environ  du  pôle  postérieur  doivent  toujours  intéresser  la  bande- 
lette présomptive. 

Les  résultats  des  expériences  de  ligatures  dans  la  région  posté- 
rieure de  l'œuf  seront  répartis  en  trois  catégories,  selon  que  les 
ligatures  ont  été  posées  sur  des  œufs  encore  complètement  dépourvus 
de  blastème  germinatif,  ou  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  en 
formation,  ou  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  complètement 
achevé. 

1.  Ligatures  dans  la  partie  postérieure,  sur  des  œufs  encore  dépourvus 
de  blastème  germinatif.  (Tabelle  VI.) 

Les  témoins  Tl  montrent  que,  dans  toutes  les  séries,  les  œufs, 
au  moment  de  la  ligature,  n'ont  pas  dépassé  le  stade  4  noyaux; 
la  partie  postérieure  délimitée  par  la  ligature  n'en  contiendra  jamais. 
Le  blastème  germinatif  est  toujours  inexistant;  dans  les  œufs  les 
plus  avancés,  on  constate  que  le  réseau  cytoplasmique  commence 
à  devenir  un  peu  moins  dense  dans  le  centre  de  l'œuf.  Le  processus 
de  la  migration  cytoplasmique  doit  probablement  débuter  très 
peu  de  temps  après  la  ponte.  Les  séiies  ont  été  fixées  aux  âges 
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respectifs  de  15  heures,  1,  2,  3,  4,  6,  8  jours  et  ont  subi  une  forte 
mortalité.  Sur  un  millier  d'œufs  opérés,  303  seulement  paraissaient 
être  en  assez  bon  état  pour  pouvoir  être  fixés;  à  partir  du  troisième 
jour,  dans  les  séries  destinées  à  être  fixées  tardivement,  seuls  quel- 
ques œufs  semblaient  encore  être  vivants. 
Parmi  ces  303  œufs  fixés,  184  encomplète 
dégénérescence  mont  raient  cependant, 
dans  la  plupart  des  cas,  les  restes  pieno- 
tiques  des  noyaux  qui  prouvent  que  ceux- 
ci  ont  continué  à  se  diviser,  dans  la  partie 
antérieure,  longtemps  après  l'opération. 
Les  noyaux  sont  cependant  rarement  ar- 
rivés à  la  périphérie,  et  il  est  impossible 
dans  ces  œufs  de  juger  de  l'état  du  cyto- 
plasme. Dans  58  œufs,  la  dégénérescence 
moins  avancée  permet  de  constater  que, 
dans  la  partie  antérieure,  le  cytoplasme 
est  arrivé  à  la  périphérie  formant  des 
plages  irrégulières;  les  noyaux  se  sont  in- 
tensément multipliés  et  sont  arrivés  à  la 
périphérie  en  suivant  la  répartition  du 
cytoplasme;  ils  sont  nombreux,  par  pa- 
quets, dans  les  régions  riches  en  cyto- 
plasme; ils  font  presque  complètement 
défaut  dans  les  régions  pauvres  ou  com- 
plètement dépourvues  de  cytoplasme.  Des 
parois  cellulaires  ne  se  sont  jamais  formées, 
et  les  noyaux  sont  en  prépienose  ou  en 
pienose  selon  l'âge  auquel  les  œufs  ont 
été  fixés.  Le  vitellus  contient  toujours  un 
nombre  variable  de  noyaux  qui  repré- 
sentent probablement  les  vitellophages 
d'un  œuf  normal.  Cette  grande  proportion 
d'œufs  non  développés  semble  indiquer 
qu'une  ligature  de  la  région  postérieure 
entrave  presque  toujours  la  formation  du  blastème  germinatif  dans 
la  partie  antérieure. 

Lorsque  la  ligature  est  peu  serrée,  laissant  un  canal  de  communi- 
cation  d'un  diamètre  supérieur  à  7  unités  entre  la  partie  antérieure 


Fig.  18. 

Reconstruction  de  l'œuf 
8819.  Ligature  dans  la  par- 
tie postérieure.  Différen- 
ciation dans  la  partie  an- 
térieure d'un  embryon 
partiel  antérieur  constitué 
par  une  tète  complète.  Le 
premier  segment  thoraci- 
que  est  net  et  se  continue 
au-dessus  de  la  ligature 
par  une  masse  de  tissus 
embryonnaires  amorphes. 
La  calotte  micropylaire  et 
le  repli  amniotique  anté- 
rieur sont  normalement 
différenciés.  La  partie  pos- 
térieure est.  tapissée  par 
un  blastoderme  à  cellules 
cubiques  ;  au  pôle  posté- 
rieur,  il  y  a  différenciation 
des  cellules  du  bouchon 
polaire. 
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et  la  postérieure,  les  noyaux  peuvent  pénétrer  dans  la  partie  posté- 
rieure, la  migration  du  cytoplasme  n'est  pas  entravée,  il  se  forme 
un  hlastéme  germinatif  régulier  sur  toute  la  surface  de  l'œuf, 
puis  un  blastoderme,  resserré  plus  ou  moins  dans  la  région  de 
la  ligature:  il  se  différencie  ensuite  une  bandelette  embryonnaire 
(10  œufs)  qui  présente  des  anomalies  dues  à  la  pression  de  la  ligature 
dans  les  pattes  ou  dans  l'abdomen.  Ces  embryons  sont,  pour  la 
plupart  destinés  à  mourrir  rapidement,  parce  que  les  mouvements 
d'extension  puis  de  raccourcissement  de  l'abdomen  ne  peuvent 
se  faire  normalement. 

Deux  autres  œufs  peuvent  être  rapprochés  de  cette  catégorie  et  sont 
spécialement  intéressants:  œuf  3819  (longueur  de  la  partie  antérieure 
53  unités,  de  la  partie  postérieure  26  unités,  diamètre  du  canal  de 
la  ligature  .'!  unités;  œuf  fixé  à  l'âge  de  2  jours,  les  témoins  T2  sont 
au  stade  E2).  Dans  la  partie  antérieure  (fig.  18),  il  s'est  développé 
une  bandelette  partielle  qui  a  atteint  le  stade  Et;  les  lobes  cépha- 
liques  sont  normalement  développés,  la  segmentation  des  autres 
segments  céphaliques  est  encore  peu  marquée.  Le  premier  segment 
thoracique  est  discernable  au  point  où  la  bandelette  s'incurve 
au-dessus  de  la  ligature;  la  bandelette  se  termine  par  un  bouchon 
de  tissus  embryonnaires  mal  différenciés,  dans  lequel  il  est  impossible 
d'identifier  d'autres  segments;  mais  d'après  la  masse  de  tissus  on 
peut  en  déduire  que  probablement  tout  le  matériel  thoracique  est 
présent.  La  calotte  micropylaire  est  bien  formée,  le  repli  amniotique 
antérieur  bien  développé  recouvre  toute  la  région  céphalique.  Dans 
la  partie  postérieure,  il  s'est  formé  un  blastoderme  régulier,  à 
cellules  cubiques,  et  au  pôle  postérieur  le  bouchon  cellulaire  polaire 
est  en  formation.  Il  y  a  donc  un  décalage  évident  entre  le  stade  de 
développement  de  la  partie  antérieure  qui  a  atteint  le  stade  Ej 
et  celui  de  la  partie  postérieure,  qui  en  est  au  stade  Bn_m.  On 
peut,  me  semble-t-il,  essayer  d'expliquer  ce  fait  de  la  manière 
suivante.  Au  moment  de  la  ligature,  la  part  ie,  postérieure  ne  conte- 
nait certainement  pas  de  noyaux;  c'est  seulement  assez  tardive- 
ment, au  cours  des  clivages,  qu'un  ou  quelques  noyaux  ont  pu 
passer  par  la  ligature  et  pénétrer  dans  la  partie  postérieure.  Le 
blastème  germinatif  a  du  s'établir  normalement  dans  les  deux 
parties,  mais  le  développement  de  la  partie  postérieure  s'est  lait 
plus  lentement  par  suite  de  l'arrivée  tardive  des  noyaux.  Kn  plus, 
il  semble  évident  que  la  différenciation  des  cellules  du  bouchon 
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polaire  se  fait  indépendamment  de  la  différenciation  générale  de 
la  bandelette  1. 

Dans  les  49  œufs  restants,  la  ligature  a  empêché  tout  passage 
de  noyaux  dans  la  partie  postérieure;  il  y  a  eu  formation,  dans  la 


Fig.  19. 

Œuf  90^.  Coupes  longitudinales  à  deux  niveaux  différents: 
Ligature  dans  la  partie  postérieure.  Développement  dans  la 
partie  antérieure  d'un  embryon  partiel  antérieur  constitué  par 
une  tète  complète  et  le  premier  segment  thoracique.  L'extré- 
mité de  la  bandelette,  formée  de  tissu  embryonnaire  amorphe, 
se  replie  dans  le  vitellus.  La  figure  a  montre  tous  les  appen- 
dices du  côté  gauche,  la  figure  b  la  bouche  et  le  développement 
de  l'intestin  antérieur. 

partie  antérieure,  d'un  blastoderme  —  7  œufs  fixés  à  l'âge  de  1  et 
2  jours,  séries  81 1  et  38  — ;  le  blastoderme  est  régulier,  à  cellules 
cubiques,  mais  dans  le  voisinage  de  la  ligature  il  devient  irrégulier; 


1  Cette  question  sera  reprise  en  détails  dans  un  travail  ultérieur  sur  l'origine 
de  la  lignée  germinale  chez  Sialis.  11  paraît  très  probable  que  ce  bouchon 
polaire  représente  les  cellules  germinales  primordiales  et  qu'il  peut  être  ana- 
logue à  la  plaque  formée  par  les  initiales  sexuelles  sous  le  blastoderme  chez 
certains  Diptères  (Du  Bois  1932).  Mais  chez  Sialis,  les  cellules  du  bouchon 
vitellin  ne  présentent  pas,  à  première  vue,  des  caractères  morphologiques 
spéciaux,  tandis  que  chez  les  Diptères  les  initiales  sexuelles  sont  facilement 
reconnaissables  à  la  structure  de  leurs  noyaux. 
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il  y  a  souvent  dans  cette  région  des  paquets  de  noyaux  clairs  en 
prépicnose  et  les  parois  cellulaires  manquent,  preuve  que  le  blastème 
germinatif  ne  s'est  pas  formé  normalement  dans  cette  zone. 

Dans  les  séries  fixées  plus  tardivement,  il  s'est  différencié  dans 
la  partie  antérieure  un  embryon  partiel  antérieur,  dont  la  longueur 
est  proportionnelle  à  la  position  de  la  ligature.  Les  deux  exemples 
suivants  illustrent  les  deux  types 
extrêmes  réalisés. 

Oeuf  90j5  (longueur  de  la  partie 
antérieure  64  unités,  de  la  partie 
postérieure  14  unités,  diamètre  du 
canal  de  la  ligature  3  unités,  fixé 
à  l'âge  de  3  jours,  les  T2  sont  au 
stade  E3).  Dans  la  partie  antérieure, 
il  s'est  différencié  une  bandelette 
embryonnaire  partielle  (fig.  19  a  et 
b)  qui  se  replie  dans  le  vitellus  au- 
dessus  de  la  ligature.  Les  ébauches 
de  tous  les  appendices  céphaliques 
sont  discernables,  ainsi  que  celles 
de  la  première  paire  de  pattes;  les 
deux  autres  segments  thoraeiques 
sont  dans  la  partie  repliée  de  la  ban- 
delette et  les  ébauches  des  paires  de 
pattes  2  et  3  sont  mal  ou  non  diffé- 
renciées. Cette  bandelette  partielle 
se  compose  donc  d'une  tête  et  d'un 
thorax,  peut-être  même  d'un  peu  de 
matériel  de  l'abdomen  représenté  par 
la  masse  de  tissus  amorphes  qui  ter- 
mine la  bandelette;  l'intestin  antérieur  est  bien  développé,  le  sysl  ème 
nerveux  est  en  voie  de  différenciation,  stade  de  la  formation  des 
pyramides  nerveuses  à  partir  des  neuroblastes;  le  mésoderme  est 
segmenté,  mais  la  picnose  fait  son  apparition  un  peu  partout.  La 
segmentation  du  vitellus  débute;  la  calotte  micropylaire  est  norma- 
lement développée,  et  le  repli  amniotique  antérieur  recouvre  la 
bandelette  et  se  prolonge  jusque  dans  la  région  de  la  ligature.  La 
partie  postérieure,  complètement  dépourvue  de  noyaux,  montre 
des  signes  de  dégénérescence. 


Fig.  20. 

(Euf  39227.  Ligature  presque 
médiane.  Développement  (tans 
la  partie  antérieure  d'un  embryon 
partiel  réduit  aux  lobes  cépha- 
liques et  au  segment  antennaire. 
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Oeuf  392  27  (longueur  de  la  partie  antérieure  49  unités,  de  la 
partie  postérieur?,  38  unités;  diamètre  du  canal  de  la  ligature, 
3  unités;  fixé  à  l'âge  de  8  jours,  les  T2  sont  au  stade  E7).  Dans  la 
partie  antérieure,  directement  au-dessus  de  la  ligature,  un  embryon 
partiel  s'est  formé,  réduit  aux  lobes  céphaliques  dans  lesquels 
on  distingue  nettement  la  masse  ganglionnaire  sus-œsophagienne 
et  les  lobes  optiques.  Les  yeux  ne  sont  pas  formés,  mais  il  y  a 
quelques  traces  de  pigment  dans  la  région  resserrée  par  la  ligature 
(fig.  20).  Un  peu  de  vitellus  segmenté  surmonte  les  lobes  céphaliques  ; 
la  calotte  micropylaire  a  dû  se  former  et  est  en  train  de  disparaître. 
La  partie  postérieure  ne  contient  pas  de  noyaux  et  le  vitellus  est 
en  dégénérescence.  Dans  les  autres  cas,  la  longueur  du  fragment 
embryonnaire  est  intermédiaire  entre  ces  deux  extrêmes,  la  dégé- 
nérescence picnotique  apparaît  toujours  à  partir  du  troisième  jour, 

Tabelle  VI. 


Ligatures  dans  la  partie  postérieurs,  sur  des  œufs  à  blaslème 
germinatif  non  encore  formé. 
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En  résumé,  les  expériences  de  ligatures  dans  la  région  postérieure 
d'œufs  à  blastème  germinatif  non  enrorc  forme  donnent  les  résultats 
suivants  : 

Dans  la  grande  majorité  des  cas,  la  ligature  provoque  des  remanie- 
loent  s  dans  le  matériel  de  l'œuf  qui  empochent  la  formai  ion  normale 
du  blastème  germinatif;  ces  œufs  sont  incapables  de  se  différencier 
et  sont  condamnés  à  périr  rapidement. 

Lorsque  la  ligature  est  peu  serrée,  les  noyaux  peuvent  pénétrer 
dans  la  partie  postérieure;  si  le  blastème  germinatif  peut  se  former, 
il  se  différencie  une  bandelette  embryonnaire  complète  qui  est 
plus  ou  moins  fortement  resserrée  dans  la  région  ligaturée. 

Lorsque  la  ligature  est  serrée,  ne  dépassant  pas  3  unités,  La 
partie  postérieure  ne  peut  recevoir  de  noyaux,  elle  entre  rapide- 
ment en  dégénérescence.  Quand  le  blastème  germinatif  peut 
s'établir  normalement  dans  la  partie  antérieure,  il  s'y  différencie 
une  bandelette  embryonnaire  partielle;  la  longueur  du  fragment 
est  en  relation  directe  avec  la  position  de  la  ligature. 

2.  Ligatures  dans  la  partie  postérieure,  sur  des  œufs  à  blastème 
germinatif  en  formation  (Tabelle  VII). 

Les  témoins  des  10  séries  ainsi  opérées,  montrent  qu'au  moment 
de  la  ligature  les  œufs  renferment  presque  toujours  16  noyaux, 
dans  quelques  cas  8  ou  32.  Le  blastème  germinatif  est  en  voie  de 
formation;  il  se  présente  sous  l'aspect  d'un  réseau  cytoplasmique 
périphérique  peu  dense  et  contenant  encore  de  nombreux  petits 
globules  vitellins.  La  partie  postérieure  contient  ou  ne  contient 
pas  de  noyaux  selon  sa  longueur.  Les  trois  séries  fixées  jeunes, 
avaiïl  d'avoir  atteint  le  stade  blastoderme1  montrent  que  la 
ligature  n'empêche  pas,  dans  la  majorité  des  cas  (31  sur  54),  les 
noyaux  de  continuer  leur  migration  vers  la  périphérie.  Si  la  ligature 
est  lâche,  elle  ne  s'oppose  pas  à  l'achèvement  de  la  formation 
du  blastème  sur  toute  la  surface  de  l'œuf;  si  la  ligature  est  serrée, 
elle  peut  entraver  l'achèvement  de  la  formation  du  blastème 
germinatif,  les  noyaux  arrivent  irrégulièrement  à  la  périphérie  et 
les  parois  cellulaires  n'apparaissent  pas  -  -  4  cas;  si,  malgré  la 
ligature  le  blastème  germinatif  peut  se  former,  un  blastoderme 


1  Ne  figurent  pas  sur  la  tabelle  VII. 
Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,  1938. 
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régulier  à  cellules  cubiques  apparaît  dans  la  partie  antérieure  — ■ 
10  cas.  (Dans  la  série  33,  fixée  à  l'âge  de  13  heures,  les  T2  n'ont 
pas  dépassé  le  clivage  VII,  les  14  œufs  fixés  sont  encore  trop 
jeunes  pour  pouvoir  être  rangés  avec  certitude  dans  l'une  ou 
l'autre  des  deux  groupes  qui  viennent  d'être  signalés.)  Sept  autres 
séries  ont  été  fixées  aux  âges  respectifs  de  3,  4,  5  et  8  jours  et  au 
moment  de  l'éclosion  des  témoins  T2;  sur  267  œufs  fixés,  123  ont 
donné  des  résultats  analysables.  Si  la  ligature  est  lâche  —  supé- 
rieure à  5  unités  — ,  la  bandelette  embryonnaire  se  différencie  sur 
Ih  l'ace  ventrale:  l'embryon  sera  plus  ou  moins  étranglé  par  la 
ligature  et  présentera  des  anomalies  dans  la  région  thoracique  ou 
abdominale  selon  la  position  de  la  ligature  —  15  cas.  Si  la  ligature 
est  serrée  —  inférieure  à  4  unités  —  elle  peut  entraver  la  formation 
du  blastème,  les  noyaux  arrivent  irrégulièrement  en  surface, 
suivant  la  répartition  du  cytoplasme;  les  parois  cellulaires  n'appa- 
raissent jamais  et  l'œuf  entre  plus  ou  moins  rapidement  en  dégé- 
nérescence -  -  22  œufs.  Si  la  ligature  serrée  n'empêche  pas  le 
blastème  germinatif  de  se  former,  deux  cas  peuvent  se  présenter: 
au  moment  de  la  ligature,  la  partie  postérieure  ne  contenait  pas 
de  noyaux;  il  se  développe  dans  la  partie  antérieure  un  fragment 
de  bandelette  embryonnaire  composé  d'un  nombre  variable  de 
segments,  selon  la  position  de  la  ligature  —  25  cas  — ;  la  partie 
postérieure  entre  toujours  rapidement  en  dégénérescence;  dans  la 
partie  antérieure,  la  picnose  apparaît,  dans  la  plupart  des  cas,  à 
partir  du  troisième  jour.  Si,  au  moment  de  la  ligature,  la  partie 
postérieure  contient  quelques  noyaux,  il  se  forme  dans  la  partie 
antérieure  un  embryon  partiel  antérieur,  et  dans  la  partie  postérieure 
une  masse  de  tissus  embryonnaires,  excessivement  tassés  par  suite 
du  manque  de  place,  qui  doivent  représenter  l'extrémité  postérieure 
de  la  bandelette  —  16  cas.  La  picnose  envahit  toujours  rapidement 
ce  fragment  postérieur,  avant  que  la  chaîne  ganglionnaire  ne  soit 
différenciée,  il  est  donc  impossible  de  reconnaître  le  nombre  de 
segments  dont  il  est  formé.  Le  fragment  postérieur  est  parfois  uni 
au  fragment  antérieur  par  un  pont  cellulaire  qui  s'étire  dans  la 
ligature;  parfois  les  deux  fragments  sont  complètement  indépen- 
dants. 

Dans  16  œufs,  il  s'est  formé  dans  la  partie  antérieure  seulement, 
dans  9  œufs  dans  les  deux  parties,  les  tissus  embryonnaires  non 
analysables  qui  entrent   rapidement   en  dégénérescence:  on  peut 
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supposer  que  le  blastème  germinatif,  par  suite  du  traumatisme 
provoqué  par  la  ligature,  n'a  pu  se  former  régulièrement  que  dans 
certaines  régions  de  l'œuf,  dans  ces  seules  régions  la  cellularisation 
du  blastoderme  a  pu  se  faire.  La  différenciation  est  complètement 
entravée,  les  cellules  se  multiplient,  formant  des  masses  plus  ou 
moins  étendues  de  tissus  embryonnaires,  dans  lesquels  il  est 
impossible  de  reconnaître  une  organisation  quelconque. 


Ta  reli  e  VII. 

Ligatures  dans  la  partie  postérieure  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  en  formation. 
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En  résumé,  au  moment  où  le  blastème  germinatif  commence  à 
apparaître  sous  forme  d'un  lin  réseau  cyloplasmique  périphériqin  . 
le  traumatisme  provoqué  par  la  ligature  peut  encore  empêcher 
révolution  normale  du  blastème  germinatif:  il  n'y  a  alors  jamais 
de  différenciation  de  tissus  embryonnaires.  Toutes  les  fois  que  la 
ligature  n'empêche  pas  l'évolution  normale  du  blastème  germinatif, 
il  se  forme  dans  la  partie  antérieure  un  embryon  part  ici  composé 
d'un  nombre  variable  de  segments  selon  la  position  de  la  ligature; 
si  la  partie  postérieure  contenait  des  noyaux  au  moment  de  la 
ligature,  il  s'y  dilïérencie  des  tissus  embryonnaires  qui  doivent 
représenter  un  fragment  postérieur  de  bandelette,  mais  qui,  par 
manque  de  place,  ne  peuvent  évoluer.  Lorsque,  par  suite  de  la 
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ligature,  rétablissement  du  blastème  germinatif  est  plus  ou 
moins  entravé,  il  se  forme  par  endroits  des  masses  cellulaires,  plus 
ou  moins  étendues,  mal  différenciées,  qui  entrent  rapidement  en 
dégénérescence.  Enfin,  dans  les  cas  où  la  ligature  est  lâche,  la  bande- 
lette  embryonnaire  se  différencie  normalement,  mais  dans  la  suite 
du  développement,  des  anomalies  apparaissent  dans  la  région 
l'i'ssi'i-réc  dans  l;i  ligal  un1. 

3.  Ligatures  dans  la  partie  postérieure,  sur  des  œufs 
à  blastème  germinatif  formé  (Tabelle  VIII). 

Les  témoins  T1  des  18  séries  opérées  montrent  qu'au  moment 
de  la  ligature  le  blastème  germinatif  est  complètement  formé  et 
que  le  nombre  de  noyaux  varie  de  64-128.  Si,  au  moment  de  la 
ligature,  l'œuf  ne  contient  que  64  noyaux  ét  que  la  longueur  de 
la  partie  postérieure  ne  dépasse  pas  17  unités,  celle-ci  ne  renferme 
pas  de  noyaux;  toutes  les  fois  que  la  longueur  de  la  partie  posté- 
rieure dépasse  18  unités,  elle  contient  quelques  noyaux.  Sur  460  œufs 
fixés,  255  ont  donnés  des  résultats  analysables. 

La  série  66l7  fixée  à  l'âge  de  un  jour  1  (66XT2  sont  au  stade  B2) 
permet  de  constater  l'effet  direct  de  la  ligature  sur  le  blastème 
germinatif.  l  ue  ligature  lâche  n'a  pas  d'action  sur  le  blastème;  il 
se  forme  un  blastoderme  à  cellules  cubiques  qui  s'étend  sur  toute 
la  surface  de  l'œuf;  dans  la  région  de  la  ligature,  le  blastoderme 
peut  présenter  des  irrégularités,  écrasement  et  étirement  des  cellules. 
Lorsque  la  ligature  est  serrée,  le  blastème  germinatif  est  écrasé 
dans  la  zone  ligaturée  et  irrégulier  dans  le  voisinage  de  la  ligature; 
dans  la  partie  postérieure,  il  est  fréquemment  désorganisé.  Dans 
quelques  cas,  la  ligature  serrée  a  provoqué  une  rupture  du  blastème 
germinatif  qui  est  refoulé  en  bloc  dans  le  vitellus  de  la  partie 
antérieure.  Le  blastème  a  tendance  à  se  refermer  et  il  se  forme 
dans  la  partie  antérieure  une  capsule  blastodermique  régulièrement 
cellularisée  quand  les  noyaux  y  ont  pénétré  (fig.  21a);  dans  la 
région  où  le  blastème  s'est  refermé,  les  cellules  sont  fréquemment 
irrégulières,  les  parois  cellulaires  manquent  parfois.  Cette  capsule 
blastodermique  est  tout  à  fait  indépendante  et  repose  sur  une  masse 
de  vitellus.  Si  la  partie  postérieure  contenait  des  noyaux,  au  moment 
de  la  ligature  il  peut  se  former  une  seconde  capsule  blastodermique 


1  Ne  figure  pas  dans  la  tabelle  VIII. 


L'ÉBAUCHE   EMBRYONNAIRE   CHEZ  SIALIS  LUTAItIV  L. 


69 


si  la  partie  postérieure  est  assez  grande.  Ces  capsules  blastodermiques 
sont  de  taille  variable  selon  que  le  hlastème  germinatif  a  été  repoussé 
plus  mi  moins  loin  de  la  ligature.  Parfois,  enfin,  La  capsule  n'est 
pas  tout  à  fait  close,  elle  se  prolonge  par  une  travée  cellulaire  qui 
s'étire  jusque  dans  la  ligature  et  se  continue  dans  le  blastoderme 
formé  dans  la  partie  postérieure;  dans  ce  cas,  le  blastème  n'avait 
probablement  pas  été 
complètement  rompu  par 
la  ligature  (fig.  21  b). 

Cette  formation  de 
capsules  blastodermiques 
permet  de  comprendre 
les  résultats  fournis  par- 
les œufs  ligaturés  fixés  à 


Fig.  24, 

Formation  de  capsules  blastodermiques: 
œuf  66x3,  petite  capsule  complètement  close 
dans  la  partie  antérieure;  œuf  (>fi  1*>.  capsule 
plus  grande  reliée  par  une  trainée  de  cyto- 
plasme contenant  quelques  noyaux  au  blasto- 

des  stades  embryonnaires  plus  avan- 
cés. 17  séries  ont  été  fixées  aux  âges 
respectifs  de  2,  3,  4,  5,  6,  7  et  10  jours 
et  à  l'éclosion  des  témoins  T2  (I  a  bel  le 
\  III).  La  capsule  blastodermique 
formée  dans  la  partie  antérieure  com- 
mence à  se  différencier  au  cours  du 
deuxième  jour:  œuf  682  15  (fig.  22); 
elle  s'épaissit  sur  la  face  ventrale;  des  tissus  embryonnaires  ap- 
paraissent, mais  la  différenciation  ne  se  continue  pas,  il  se  forme 


Fie.  22. 

Œuf  68215.  Evolution  d'une 
capsule  blastodermiipie.  La  dill'é- 
renciation  n'a  pas  eu  lieu,  le  blas- 
toderme est  simplement  devenu 
par  places  plurisl ratifié'. 
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des  masses  de  tissus  embryonnaires  amorphes  et,  à  partir  du  troi- 
sième jour,  la  pienose  se  généralise.  La  partie  postérieure,  si  elle 
contenait  des  noyaux  au  moment  de  la  ligature,  peut  aussi  développer 
une  petite  masse  de  tissus  embryonnaires  amorphes,  sans  aucun  con- 
tact avec  ceux  de  la  partie  antérieure,  ou  plus  ou  moins  rattachée 
aux  masses  embryonnaires  de  la  partie  antérieure  par  une  travée 


FlG.  2'.i  a. 

Œuf  442a.  Coupe  frontale  :  dans 
la  partie  antérieure,  une  capsule 
blastodermique  s'est  différenciée  en 
une  tète  fragmentaire,  portant  des 
antennes  dressées,  des  yeux  (œil 
gauche  seul  visible)  et  des  mandi- 
bules (non  visibles  sur  la  coupe). 
L'intestin  antérieur  s'ouvre  directe- 
ment dans  la  masse  de  vitellus  dé- 
sorganisée sur  laquelle  repose  la 
capsule  céphalique. 


Fig.  23  b. 

Œuf  44 2r.  Coupe  frontale.  Déve- 
loppement, dans  la  partie  antérieure, 
d'une  capsule  céphalique  plus  ré- 
duite que  dans  le  cas  précédent. 
Les  mandibules  font  défaut.  La 
bouche  s'ouvre  tout  à  fait  antérieu- 
rement entre  les  antennes  et  se 
continue  dans  un  intestin  moyen 
qui  débouche  directement  dans  le 
vitellus  sous-jacent. 


cellulaire  qui  passe  au  travers  de  la  ligature.  Il  est  probable  que  dans 
ces  cas  le  traumatisme  opératoire  a  provoqué  des  modifications 
dans  la  masse  de  l'œuf  (système  vitellin  ?)  qui  ont  empêché  la  diffé- 
renciation de  progresser  normalement  -  -  85  œufs.  Dans  71  œufs 
il  s'est  développé  dans  la  partie  antérieure  un  embryon  partiel 
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antérieur  plus  ou  moins  étendu;  dans  trois  cas  de  ligatures  très 
postérieures,  l'embryon  est  presque  complet. 

Œuf  442a  (fixé  à  10  jours,  les  T2  sont  prêts  à  éclore;  longueur  de 
la  partie  antérieure  60  unités,  de  la  partie  postérieure  1<>  unités, 
diamètre  du  canal  de  la  ligature  1  unité).  Il  s'est  développé,  dans  la 
partie  antérieure,  probablement  à  partir  d'une  capsule  blastoder- 
mique,  un  fragment  de  tète  (fig.  23  a)  formé  des  lobes  céphaliques 
portant  des  yeux  biens  développés  à  six  facettes  distinctes  et  colorées 
en  rouge  vif.  Les  antennes  sont  bien  développées,  mais  dressées  sur 
la  tète  comme  des  cornes,  au  lieu  d'être  aplaties  de  chaque  côté 
de  la  bouche;  les  mandibules  sont  mal  formées,  un  peu  asymétriques 
et  commencent  à  se  chitiniser;  entre  elles  s'ouvre  une  vaste  cavité 
bucale.  Le  segment  maxillaire  n'est  pas  identifiable;  sous  les  man- 
dibules, la  bouche  est  fermée  par  une  masse  de  tissus  amorphes. 
La  masse  ganglionnaire  sus-œsophagienne  et  les  lobes  optiques  sont 
bien  développés,  la  masse  sous-œsophagienne  est  tordue  et  plus 
petite  que  dans  les  embryons  normaux;  elle  n'est,  très  probablement, 
que  partielle.  L'organe  sous-œsophagien  est  bien  développé;  la 
bouche  s'ouvre  dans  l'intestin  antérieur  allongé,  qui  débouche 
directement  dans  le  vitellus  en  voie  de  résorption.  L'intestin  moyen 
ne  s'est  pas  formé  et  le  vitellus  n'est  pas  enfermé  dans  une  couche 
cellulaire  endodermique;  autour  de  l'intestin  antérieur,  cependant, 
on  trouve  des  îlots  de  petites  cellules  endodermiques.  La  partie 
postérieure  de  l'œuf  est  occupée,  en  majeure  partie,  par  une  masse 
de  tissus  embryonnaires  excessivement  compacts  dans  laquelle  il 
n'est  pas  possible  de  distinguer  des  segments,  les  ganglions  nerveux 
ne  sont  pas  différenciés. 

L'œuf  442r  (fig.  23  b)  est  un  cas  analogue,  mais  l'embryon  partiel 
est  encore  plus  réduit  ;  il  n'est  composé  que  des  lobes  céphaliques 
et  du  segment  antennaire;  en  dessous,  il  n'y  a  qu'une  masse  de 
tissus  embryonnaires  amorphes.  La  bouche  s'ouvre  entre  les 
antennes  dans  la  partie  antérieure,  et  se  prolonge  par  un  intestin 
ant  érieur  bien  développé.  La  masse  ganglionnaire  sous-œsophagienne 
esl  1res  réduite.  Ici  encoie,  ce  fragment  de  tète  est  tout  à  fait  indé- 
pendant de  la  petite  masse  de  tissus  embryonnaires  qui  s'est  formée 
dans  la  partie  postérieure.  Dans  14  autres  œufs,  il  s'est  développé 
des  embryons  partiels  analogues,  réduits  aux  deux  ou  trois  premiers 
segments  céphaliques.  Si  la  capsule  blastodermique  était  de  plus 
grande  taille,   l'embryon   partiel  est   formé  d'une  tète  complète. 
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pourvue  de  tous  ses  appendices  (fig.  24);  45  œufs  sont  dans  ce  cas; 
ou  d'une  tête  et  d'une  partie  du  thorax  —  8  œufs  —  donnant  des 

embryons  tout  à  fait  analogues  à 
celui  de  la  figure  19. 

Dans  les  cas  où  la  ligature  est 
très  postérieure  —  3  œufs  —  et 
souvent  un  peu  latérale,  la  partie 
postérieure  est  réduite  à  un  tout 
petit  bouton  qui  ne  contient  qu'un 
peu  de  vitellus  ;  il  se  développe 
alors  dans  la  partie  antérieure  un 


Fig.  24. 

i  l\uf  JK.ii.  Ligature  dans  la  partie 
(m 1 l'-rieure.  Développement,,  dans 
la  partie  antérieure,  d'une  tête 
complète  de  dimensions  anormales. 

embryon  à  tête  etthorax  complets; 
l'abdomen  est  toujours  mal  diffé- 
rencié (fig.  25),  réduit  à  une  masse 
à  segmentation  peu  indiquée;  le 
blastème  germinatif  a  dû  être  mo- 
difié, dans  la  région  postérieure 
de  l'œuf,  par  la  pression  provoquée 
par  la  ligature,  et  ensuite  les  mou- 
vements d'extension  et  de  rétrac- 
tion de  l'abdomen  n'ont  pas  pu  se 
faire.  Si  la  ligature  est  lâche,  supé- 
rieure à  7  unités  —  39  œufs  — , 
on  retrouve  le  cas  signalé  précé- 
demment :  différenciation  d'une 
bandelette  embryonnaire,  qui  est 
plus  ou  moins  étranglée  par  la 


Fig.  25. 

Œuf  702rf.  Ligature  très  posté- 
rieure. Développement,  dans  la  par- 
tie antérieure,  d'un  embryon  à  tète 
normale  —  excepté  la  position  de 
l'antenne  droite.  Les  trois  segments 
thoraciques  sont  différenciés,  mais 
anormaux  du  côté  droit;  l'abdomen 
n'est  représenté  que  par  une  masse 
de  tissus  embryonnaires  amorphes, 
repliés  sur  la  face  ventrale. 


ligature  et  qui  présente  au  cours 

du  développement  des  anomalies  dans  la  partie  qui  se  trouve  prise 
dans  la  ligature.  Enfin,  26  œufs  montrent  que  la  ligature  a  provoqué 
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un  remaniement  iln  blastème  germinatif;  les  noyaux  sonl  arrivés 
à  la  surface  de  l'œuf,  mais  les  parois  cellulaires  n'ont  pas  apparu 
et  les  noyaux  entrent  plus  ou  moins  rapidement  en  dégénérescence. 
Il  est  probable  que  dans  ces  œufs,  le  blastème  n'était  pas  encore 
tout  à  fait  constitué  au  moment  de  la  ligature  et  qu'il  était  encore 
susceptible  d'être  modifié.  La  proportion  de  ces  œufs  dans  lesquels 
les  parois  cellnlaiies  n'apparais- 
sent pas,  est  beaucoup  moins  forte 
dans  cette  troisième  catégorie 
d'expériences  que  dans  les  deux 
précédentes  (comparer  la  tabelle 
VIII  avec  les  tabelles  VI  et  VII). 
Cette  constatation  semble  bien 
prouver  que  lorsque  le  blastème 
germinatif  est  définitivement 
constitué,  la  ligature  ne  peut 
plus  aisément  le  modifier,  tandis 
que  le  blastème  en  formation  est 
très  sensible  au  traumatisme  pro- 
voqué par  une  opération. 

Les  17  derniers  œufs  donnent 
des  résultats  très  difficiles  à  inter- 
préter. Il  se  forme,  dans  la  partie 
antérieure,  une  bandelette,  proba- 
blement partielle,  qui  au  lieu 
d'être  placée  sur  la  face  ventrale 
de  l'œuf,  est  déplacée  latérale- 
ment .ou  même  parfois  tout  à  fait 
dorsalement  (fig.  26).  La  partie 
antérieure  de  cette  bandelette 
anormale  est  élargie  en  lobes  cé- 
phaliques,  qui  se  replient  (dus  ou 

moins  fortement  sous  le  micropyle;  la  segmentation  est  parfois 
vaguement  indiquée  et  les  ébauches  des  appendices,  lorsqu'elles  se 
différencient,  ivsteul  à  l'état  1res  rudiment  aire.  La  calotte  micro- 
pylaire  ne  se  différencie  jamais  et  à  partir  du  troisième  jour  la  pienose 
se  généralise.  La  seule  hypothèse  qui  me  semble  devoir  expliquer 
ces  formations  anormales  est  la  suivante:  au  moment  de  l'opération, 
la  détermination  est  achevée,  comme  le  prouvent  toutes  les  autres 


Fig.  26. 

Œuf  44jl8.  Ligature  dans  la  partie 
postérieure.  Développement,  dans  la 
partie  antérieure,  d'une  bandelette 
partielle  en  position  anormale  sur  la 
face  dorsale. 
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catégories  de  résultats.  Dans  ces  œufs  anormaux,  le  massage  super- 
ficiel, provoqué  par  le  serrage  de  la  ligature,  a  fait  légèrement 
glisser  le  chorion  à  la  surface  de  l'œuf  lui-même  dans  la  partie 
postérieure  ;  la  bandelette  partielle  qui  se  développe  dans  la  partie  an- 
térieure, se  développe  suivant  le  plan  médio-ventral  de  l'œuf  selon 
le  type  habituel;  mais  dans  ce  cas  particulier,  le  plan  médio-ventral 
de  l'oMif  ne  roirespond  plus  avec  le  plan  médio-ventral  du  chorion. 
Le  fait  que  ces  bandelettes  embryonnaires  anormales  sont  fréquem- 
ment situées  un  peu  en  biais  à  la  surface  de  l'œuf,  appuie  cette 
hypothèse;  cependant,  les  cas  où  la  bandelette  est  située  tout  à  fait 
dorsalement  restent  difficilement  explicables. 

Tabelle  VIII. 
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En  résumé,  les  résultats  des  ligatures  de  la  partie  postérieure 
sur  des  œufs  à  blastème  germinatii'  constitué,  montrent  qu'à  ce 
moment  la  détermination  est  achevée;  il  se  forme  dans  la  partie 
antérieure  un  embryon  partiel  antérieur  de  longueur  variable;  dans 
la  partie  postérieure,  il  ne  se  forme  qu'une  petite  masse  de  tissus 
embryonnaires  amorphes,  incapables  de  se  différencier,  par  suite 
du  manque  de  place.  Le  traumatisme  provoqué  par  la  ligature  est 
parfois  assez  fort  pour  empêcher  la  différenciation  de  se  faire 
normalement,  il  en  résulte  la  formation  dans  la  partie  antérieure 
de  tissus  embryonnaires  non  différenciés.  Si  le  traumatisme  est 
encore  plus  marqué,  il  peut  modifier  le  blastème  germinatif  lui-même, 
ce  qui  empêche  la  cellularisation  du  blastoderme. 

Quelques  œufs  montrent  le  développement  d'une  bandelette 
partielle  antérieure,  déplacée  latéralement  ou  même  dorsalement; 
ces  cas  exceptionnels  sont  difficilement  explicables,  la  différen- 
ciation avorte  toujours  rapidement  et  ces  embryons  sont  destinés  à 
disparaître. 

Brûlures  du  pôle  postérieur. 

Les  résultats  obtenus  à  la  suite  de  brûlures  du  pôle  postérieur 
de  l'œuf  devraient  compléter  ceux  obtenus  par  les  ligatures;  mais 
comme  dans  le  cas  des  brûlures  du  pôle  antérieur,  les  séries  sont 
très  incomplètes.  La  proportion  des  œufs  brûlés  est  sensiblement 
plus  forte  que  dans  le  cas  des  brûlures  du  pôle  antérieur;  mais  ici 
encore  les  œufs  opérés  dégénèrent  toujours  rapidement  à  partir  du 
troisième  jour.  Les  résultats  expérimentaux  seront  répartis  en 
trois  groupes  selon  que  la  brûlure  a  été  pratiquée  sur  des  œufs, 
sans  blastème  germinatif,  à  blastème  germinatif  en  formation  ou  à 
blastème  germinatif  formé. 

I.  Brûlures  du  pôle  postérieur,  sur  des  œufs  encore  dépourvus  de 
blastème  germinatif.  (Tabelle  IX.) 

Dans  les  quatre  séries  ainsi  opérées,  les  témoins  T,  montrent 
qu'au  moment  de  l'opération  les  œufs  n'ont  pas  dépassé  le  clivage  1 1  ; 
le  blastème  germinatif  fait  complètement  défaut.  Sur  les  129  œufs 
fixés  aux  âges  respectifs  de  1,  2,  .'5  jours  et  à  réclusion  des  T2, 
49  ont  donné  des  résultats  analysables.   (Les  autres  œufs  ne 
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portent  pas  traces  de  brûlure  et  sont  au  même  stade  de  développe- 
ment que  les  T2  ou  sont  inutilisables,  trop  brûlés  ou  mal  fixés). 
Lorsque  la  brûlure  est  forte,  intéressant  toute  la  surface  du  pôle 
postérieur,  ce  dernier  prend  une  apparence  roussie  et  le  vitellus, 
dans  tout  le  quart  postérieur  au  moins  de  l'œuf,  montre  des  globules 
vitellins  anormaux  —  22  œufs;  dans  ce  cas,  la  brûlure  a  dû  affecter 
l'œuf  tout  entier;  le  blastème  germinatif  ne  se  forme  pas  régulière- 
n  lent ,  l<s  no  va  ii. \  arrivenj  à  la  périphérie  en  suivanl  la  répari  ition 
du  cytoplasme,  des  parois  cellulaires  n'apparaissent  jamais  et 
l'œuf  dégénère  plus  ou  moins  rapidement. 

Si  la  brûlure  est  moins  prononcée,  le  vitellus  n'est  modifié 
que  dans  la  région  du  pôle  postérieur,  le  blastème  germinatif  peut 
se  former  en  debors  de  la  zone  brûlée  et  la  cellularisation  du 
blastoderme  avoir  lieu  normalement  (série  B  44),  mais  la  bande- 
lette ne  peut  se  différencier  comme  le  montrent  les  résultats  des 
brûlures  sur  des  œufs  à  blastème  en  formation  (fig.  27  a). 

Si  la  brûlure  est  très  faible,  à  peine  visible  sous  forme  d'une 
petite  tache  dans  le  voisinage  du  pôle  postérieur,  le  blastème 
germinatif  s'établit  normalement  dans  la  plus  grande  partie  de 
l'œuf,  suivi  par  la  formation  d'un  blastoderme  cellularisé  (série  B  44 
fixée  à  l'âge  de  un  jour).  A  l'âge  de  3  jours  (7  œufs  de  la  série  B45), 
on  trouve  sur  la  face  ventrale  de  l'œuf,  dans  la  moitié  postérieure, 
une  bandelette  embryonnaire,  mal  différenciée  et  qui  ne  dépasse 
jamais  la  cicatrice  laissée  par  la  brûlure.  Dans  les  cas  les  moins 
diiïérenciés  —  œuf  B  4518  —  la  brûlure  punctiforme  est  localisée 
très  exactement  au  pôle  postérieur,  la  bandelette  est  excessivement 
courte,  cordiforme,  la  partie  antérieure  représentant  probablement 
les  lobes  céphaliques.  Dans  les  cas  un  peu  plus  différenciés 
-  œuf  B  4513  (fig.  27  b)  —  la  bandelette  est  encore  très  courte,  ne 

dep;iss;inl    p;is.   sur   L'i    face   ventrale,   le    milieu  de  lYeuf:  les  lobes 

et  les  deux  premiers  segments  céphaliques  sont  marqués,  il  existe 
un  seul  appendice  très  rudimentaire,  probablement  l'antenne  gauche. 
L'extrémité  de  la  bandelette  se  recourbe  dans  le  vitellus  et  se 
termine  contre  la  cicatrice  de  la  brûlure  placée  un  peu  en  avant  du 
pôle  postérieur.  Il  semble  que  la  brûlure,  ou  la  cicatrice  qu'elle  laisse 
en  surface,  empêche  complètement  la  bandelette  de  s'allonger 
et  de  dépasser  le  pôle  postérieur  comme  dans  le  cas  normal.  Le 
repli  que  fait  la  bandelette  de  l'œuf  B  4513  serait  provoqué  par 
la  croissance  des  tissus  qui,  ne  pouvant  pas  dépasser  la  zone  de  la 


l'ébauche  embryonnaire  chez  sialis  LUTARIA  I 


77 


brûlure,  sont  refoulés  et  obligés  de  se  replier  dans  le  vitellus.  Il  n'y 
a  pas  de  différenciation  de  calotte  micropylaire.  Si  la  ligature  est 
un  peu  plus  dorsale  —  œuf  B  4531  (fig.  27  c)  —  l'extrémité  posté- 
rieure de  la  bandelette  vient  de  nouveau  s'arrêter  contre  la  cicatrice 
de  la  brûlure.  La  bandelette  est  nettement  plus  longue  que  dans  le 


Fig.  27. 

Brûlures  du  pôle  postérieur. 

ni  Œuf  B  -iXu.  Brûlure  moyenne  entraînant  la  formation  d'un  blastoderme 
plurist ratifié  incapable  de  différenciation. 

b)  Œuf  B  4513.  Brûlure  punctiforme  du  pôle  postérieur.  Différenciation  d'une 
bandelette  très  courte,  se  repliant  dans  le  vitellus  au-dessus  du  pôle  posté- 
rieur et  se  terminant  dans  la  cicatrice  de  la  brûlure,  t. es  lobes  céphaliques 
et  deux  des  segments  céphaliques  sont  indiqués,  le  reste  de  la  bandelette 
est  non  segmenté. 

c)  Œuf  B  4531.  Brûlure  punctiforme,  légèrement  dorsale.  Différenciation  d'une 
bandelette  un  peu  plus  longue  que  dans  le  cas  b).  Tous  les  segments  cépha- 
liques sont  indiqués,  le  reste  de  la  bandelette  est  non  segmenté. 

Dans  les  figures  b)  et  c),  la  face  ventrale  de  l'œuf  est  tournée  vers  la  droite. 

cas  précédent  cl  la  différenciation  dans  la  partie  antérieure  est  plus 
accentuée;  les  lobes  céphaliques  et  les  deux  segments  suivants 
sont  reconnaissables,  les  ébauches  des  deux  premières  paires 
d'appendices  céphaliques  sont  présentes,  mais  très  réduites.  Le 
stade  peu  avancé  de  développement  rend  impossible  d'apprécier 
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si  ces  bandelettes  représentent  un  embryon  complet  ou  un  embryon 
partiel.  Dans  les  autres  cas,  la  différenciation  est  encore  beaucoup 
moins  marquée. 


Tabelle  IX. 

Brûlures  du  pôle  postérieur  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif 
non  encore  formé. 
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2.  Brûlures  du  pôle  postérieur  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif 

en  formation. 

Les  Tx  des  huit  séries  opérées  montrent  que  les  œufs  n'ont, 
au  moment  de  l'opération,  pas  dépassé  le  clivage  IV,  le  blastème 
germinatif  n'est  représenté  que  par  un  réseau  cytoplasmique  péii- 
phérique  peu  dense;  sur  170  œufs  fixés,  67  donnent  des  résultats 
qui  concordent  avec  ceux  du  grimpe  précédent  d'expériences.  Si 
la  brûlure  est  forte,  tout  l'œuf  est  atteint,  la  formation  du  blastème 
germinatif  se  fait  irrégulièrement,  les  noyaux  arrivent  à  la  péri- 
phérie en  suivant  la  répartition  du  cytoplasme,  il  n'y  a  jamais 
d'apparition  de  parois  cellulaires  —  20  œufs. 

Si  la  brûlure  est  moins  forte,  le  blastème  germinatif  achève  de 
se  former,  il  est  régulier  dans  la  partie  tout  à  fait  antérieure  de 
l'œuf,  plus  ou  moins  irrégulier  dans  le  voisinage  de  la  brûlure;  il  se 
forme  ensuite  un  blastoderme  cellularisé  (fîg.  27  a)  qui  s'étend  plus 
ou  moins  loin  du  pôle  postérieur,  selon  l'intensité  de  la  brûlure.  Par 
multiplication  cellulaire,  ce  blastoderme  devient  pluristratifié  par 
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places,  mais  il  ne  peut  pas  se  différencier  et  les  œufs  entrent  rapide- 
ment en  dégénérescence  —  17  œufs. 

Enfin,  si  la  brûlure  est  très  réduite,  punctiforme,  il  se  forme  des 
embryons  analogues  à  ceux  des  fig.  27  b  et  c.  Ils  sont  toujours  très 
peu  différenciés  et  leur  partie  postérieure  vient  toujours  buter 
contre  la  cicatrice  laissée  par  la  brûlure  —  30  œufs. 


Tabelle  X. 

Brûlures  du  pôle  postérieur  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif 
en  formation. 
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3.  Brûlures  du  pôle  postérieur  sur  des  œufs  éi  blastème  germinatif 

formé. 

Les  témoins  T,  montrent  qu'au  moment  de  l'opération  les  u-ul's 
avaient  dépassé  le  clivage  VI  et  que  le  blastème  germinatif  est 
complètement  formé.  Les  résultats  sont  très  fragmentaires,  \  séries 
seulement,  composées  d'un  t  rès  petit  nombre  d'œufs,  ont  été  opérées 
de  la  sorte.  Dans  trois  cas  seulement,  il  y  a  eu  différenciation, 
dans  la  partie  antérieure,  d'une  bandelette  embryonnaire  très 
courte;  comme  dans  les  cas  décrits  plus  haut,  la  segmentation  ne 
se  fait  pas  normalement,  elle  est  à  peine  indiquée  et  la  dégénères- 
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cence  est  rapide.  Il  est  impossible  de  dire  si  ces  bandelettes  sont 
partielles  ou  complètes. 

En  résumé  les  expériences  de  brûlure  du  pôle  postérieur  montrent 
<  e  nouveau  1  action  très  nooiye  exercée  par  la  brûlure  (empoison- 
nement gênerai  de  l'œuf  ?)  qui  entraine  toujours  rapidement  la 
dégénérescence.  .Selon  la  force  de  la  brûlure,  L'œuf  est  plus  ou  moins 
rarement  atteint,  ne  pouvant  pas  former  de  blastème  gernunatif 
dans  les  œufs  brûlés  fortement.  Si  la  brûlure  est  plus  faible  le 
blastème  germinatif  et  le  blastoderme  peuvent  encore  s'établir 
mais  a  différenciation  ne  peut  se  faire  avant  que  l'oeuf  ne  meure' 

Si  la  brûlure  est  très  faible,  il  peut  y  avoir  formation  d'une 
bandelette,  mais  la  différenciation  reste  toujours  à  peine  ébauchée 
preuve  que  1  œuf  est  déjà  en  très  mauvais  état  au  moment  où  le' 
processus  de  la  détermination  se  fait. 
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DISCUSSION  DUS  RÉSULTATS  ET  CONCLUSIONS 


L'étude  du  développement  embryonnaire  normal,  complétée  par 
les  résultats  des  expériences  faites  sur  les  œufs  de  Sialis  permettent 
d'élucider,  en  partie  du  moins,  le  problème  de  la  détermination 
chez  ce  Mégaloptère.  L'embryogénèse  normale  montre  que  par  ses 
caractères  morphologiques  et  physiologiques,  l'œuf  de  Sialis  occupe 
une  position  intermédiaire  entre  les  œufs  du  type  déterminé  et 
ceux  du  type  indéterminé.  Comme  les  œufs  du  type  indéterminé, 
l'œuf  de  Sialis  ne  montre  pas  trace  de  blastème  germinatif  au 
moment  de  la  ponte,  celui-ci  ne  s'établit  que  plus  tard,  entre  les 
clivages  III  et  VI.  Comme  les  œufs  du  type  déterminé,  l'œuf  de 
Sialis,  à  partir  du  clivage  VI,  montre  un  blastème  germinatif 
régulièrement  développé;  au  stade  «  préblastoderme»  il  y  a  forma- 
tion d'un  blastème  germinatif  interne;  enfin,  la  bandelette  embryon- 
naire est  dès  son  apparition  longue  et  occupe  sa  position  définitive 
sur  la  face  ventrale  de  l'œuf.  Par  ces  caractères  purement  descrip- 
tifs,  l'œuf  de  Sialis  se  rapproche  davantage  de  l'œuf  du  type 
déterminé  que  du  type  indéterminé.  La  première  question  à 
discuter  est  celle  de  savoir  si  l'œuf  de  Sialis  est  du  type  mosaïque, 
c'est-à-dire,  si  dès  le  moment  de  la  ponte  les  différentes  parties 
du  lui  ui'  embryon  sont  déjà  complètement  déterminées,  si  la 
bandelette  présomptive  existe  comme  une  mosaïque  d'ébauches 
présomptives,  comme  c'est  le  cas  chez  la  mouche. 

Dans  le  développement  embryonnaire  normal,  la  bandelette 
embryonnaire,  lors  de  son  apparition,  s'étend  sur  la  face  ventrale 
de  l'œuf  à  partir  du  pôle  postérieur,  sur  une  longueur  de  7(1  mutés 
environ.  Les  ligatures  faites  dans  la  région  antérieure  de  l'œuf, 

u  lient  qu'une  bandelette  embryonnaire  complète  se  développe 

toujours  dans  la  partie  postérieure,  si  celle-ci  atteint  une  longueur 
de  50  unités  au  moins  (v.  page  43  et  lig.  15a  et  1.5  6).  Ce  fait  a 
été  constaté  sur'  des  œufs  ligaturés  avant  la  formation  du  blastème 
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germinatif  et  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  constitué.  Don 
même  quand  le  blastème  germinatif  est  constitué,  c'est-à-di 
quand  l'œuf  de  Sialis  a  acquis  une  structure  morphologiqi 
analogue  à  celle  de  l'œuf  de  mouche,  la  bandelette  germinatb 
présomptive  n'occupe  pas  la  même  position  que  la  bandelet 
germinale  qui  devient  visible  au  stade  Et.  L'œuf  de  Sialis  n'e 
donc  pas  un  œuf  en  mosaïque  typique,  parce  que,  si  c'était  le  ca 
dans  une  partie  postérieure  longue  de  50  unités  seulement,  il  i 
devrait  se  former  qu'un  embryon  partiel  auquel  manquerait  ui 
partie  plus  ou  moins  considérable  de  la  tête.  Dans  les  résultats  d 
interventions  faites  dans  la  région  postérieure  de  l'œuf,  un  b( 
nombre  d'œufs  tels  que  ceux  représentés  dans  les  figures  22  et  27 
montrent  qu'il  se  développe,  dans  la  partie  antérieure  un  blast 
derme  cellularisé,  toujours  irrégulier  qui  s'épaissit  par  end  roi 
devenant  pluristratifié;  cette  pluristratification  est  toujours  rnarqu 
dans  la  région  micropylaire,  ce  qui  n'a  jamais  lieu  dans  le  dév 
loppement  normal.  Il  n'y  a  pas  de  différenciation  d'un  embryo 
et  ces  œufs  peuvent  rester  assez  longtemps  en  vie,  proliféra: 
parfois  dans  l'une  ou  l'autre  des  régions,  donnant  des  masses  < 
tissus  amorphes.  On  pourrait,  semble-t-il,  expliquer  ces  formatio 
en  admettant  qu'il  existe,  dans  le  voisinage  du  pôle  postérieur,  i 
centre  de  détermination,  analogue  à  celui  mis  en  évidence  p 
Seidel  dans  l'œuf  de  Platycnemis ;  dans  ces  cas  anormaux, 
centre  de  détermination  aurait  été  détruit  ou  n'aurait  pas  j 
fonctionner.  Plusieurs  faits  se  dressent  contre  cette  hypothès 
Dans  un  bon  nombre  de  ligatures  médianes,  il  apparaît  dans 
partie  postérieure  des  formations  analogues  à  celles  qui  vienne: 
d'être  mentionnées,  formation  d'un  blastoderme  cellularisé  irréguli 
et  de  masses  de  tissus  amorphes.  Dans  ces  cas,  l'intégrité  du  pc 
postérieur  a  été  conservée,  et  s'il  existait  un  centre  de  détern 
nation,  celui-ci  aurait  dû  fonctionner.  Un  second  fait  qui  s'oppo 
à  l'hypothèse  d'un  centre  de  détermination  localisé  dans  le  vois 
nage  du  pôle  postérieur,  est  le  suivant.  Dans  un  bon  nombre  < 
cas  de  ligatures  posées  dans  la  région  postérieure  sur  des  œu 
très  jeunes,  la  partie  postérieure,  nettement  plus  grande  que  da 
l'œuf  de  la  figure  22,  ne  contient  pas  trace  de  noyaux,  me 
seulement  du  vitellus  qui  entre  plus  ou  moins  rapidement  en  dég 
nérescence  et  un  peu  de  cytoplasme  qui  forme  des  masses  irrég 
Hères  à  la  surface.  Dans  la  partie  antérieure  (fig.  19  et  20),  il  s'e 
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développé  un  embryon  partiel  formé  d'un  fragment  de  tête  seule- 
ment (fig.  20)  ou  d'une  tête  complète  et  d'un  fragment  de  thorax 
(fig.  I!»).  Il  serait  difficile  d'admettre  que  dans  ces  cas  un  centre 
de  détermination  localisé  aux  environs  du  |>ôle  postérieur  puisse 
agir  dans  les  conditions  si  anormales  où  se  trouvent  le  vitellus  et 
le  cytoplasme  dans  la  partie  postérieure. 

A  la  suite  de  toute  intervention  faite  dans  la  région  médiane 
ou  postérieure,  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  formé,  toutes 
les  fois  qu'il  se  développe  un  embryon  dans  la  partie  antérieure, 
ce  n'est  toujours  qu'un  embryon  partiel  antérieur;  dans  la  partie 
postérieure,  le  reste  de  La  bandelette  est  constitué  par  des  tissus 
amorphes,  mal  différenciés  par  suite  du  manque  de  place.  (Dans 
les  ras  des  I  *  r  ù  1  u  res  du  pôle  postérieur,  les  résul  t  at  s  posit  ifs  manquenl 
pour  pouvoir  affirmer  également  ce  fait.)  Donc,  au  moment  où  le 
blastème  germinatif  est  formé,  la  détermination  est  achevée, 
toutes  les  parties  du  futur  embryon  existent  à  l'état  présomptif, 
mais  la  longueur  de  la  bandelette  présomptive  n'atteint  pas  la 
dimension  de  la  bandelette  embryonnaire  du  stade  Ev  (La  question 
de  la  longueur  de  la  bandelette  germinale  présomptive  sera  discutée 
plus  loin.) 

Les  interventions  faites  dans  la  partie  médiane  ou  postérieure 
sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  non  encore  formé  ou  en  forma- 
tion montrent  également  qu'un  embryon  partiel  antérieur  peut  se 
former  dans  la  partie  antérieure  (fig.  19  et  20)  tandis  que  la  partie 
postérieure  ne  contient  que  du  vitellus  et  des  traces  de  cytoplasme 
en  voie  de  dégénérescence.  Il  serait  cependant  hâtif  de  conclure 
de  ce  fait  que  la  détermination  est  établie  dans  l'œuf  de  Sialis, 
définitivement  dès  les  premiers  clivages.  Toutes  les  séries  d'expé- 
riences ont  montré  que  le  développement  d'une  bandelette  com- 
plète ou  partielle  est  en  corrélation  étroite  avec  la  formation  du 
blastème  germinatif.  Toutes  les  fois  que,  par  suite  d'un  trauma- 
tisme opératoire  sur  des  œufs  à  blastème  germinatif  non  encore 
formé  ou  en  formation,  le  mécanisme  qui  assure  la  migration  du 
cytoplasme  vers  la  périphérie  est  déréglé,  le  cytoplasme  parvient 
encore  en  surface,  mais  d'une  manière  irrégulière,  formant  par 
endroits  des  plages  épaisses  (fréquemment  aux  abords  immédiats 
de  la  ligature),  manquant  totalement  ou  presque  dans  d'autres. 
Tant  que  l'œuf  est  vivant,  la  migration  du  cytoplasme  se  fait 
toujours,  pins  ou  moins  anormalement,  selon  l'intensité  du  Iran- 
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matisnie  auquel  l'œuf  a  été  soumis:  je  n'ai  jamais  observé  d'œufs 
dans  lesquels  le  cytoplasme  soit  resté  figé  dans  le  réseau  inter- 
globulaire tandis  que  les  noyaux  continuaient  à  se  diviser. 

La  répartition  inégale  du  cytoplasme  à  la  péripbérie  a  toujours 
pour  conséquence  une  répartition  inégale  des  noyaux;  ceux-ci  ont 
malgré  l'opération  conserA-é  le  pou\Toir  de  se  multiplier  activement, 
mais  ils  n'armTent  pas  régulièrement  en  surface;  ils  anivent  nom- 
breux dans  les  régions  riches  en  cytoplasme,  où  ils  doivent  par 
suite  du  manque  de  place  en  surface  s'entasser  sur  plusieurs  rangs 
d'épaisseur  et  font  presque  complètement  défaut  dans  les  zones 
pauvres  en  cytoplasme.  (Dans  les  cas  où,  par  suite  d'un  éclatement 
dans  le  système  vitellin,  le  cytoplasme  se  masse  à  la  limite  d'une 
hernie  causée  par  l'éclatement,  les  noyaux  se  concentrent  dans  cette 
zone  riche  en  cytoplasme  et  ne  parAiennent  pas  en  surface.)  Chez 
ces  œufs  à  répartition  anormale  du  cytoplasme  et  des  noyaux,  la 
formation  des  parois  cellulaires  n'a  jamais  lieu,  la  détermination 
ne  se  fait  pas  et  la  picnose  envahit  les  noyaux  à  partir  du  troisième 
jour.  Pour  que  la  détermination  puisse  se  faire,  il  est  donc  absolu- 
ment nécessaire  que  le  blastème  germinatif  se  forme  normalement. 
Quand,  par  suite  d'un  traumatisme,  le  blastème  ne  peut  s'établir 
que  dans  une  région  limitée  de  la  surface  de  l'œuf,  il  se  forme,  dans 
cette  région,  un  blastoderme  cellularisé  qui  se  différencie  ensuite  en 
un  fragment  d'embryon.  Dans  les  œufs  jeunes,  à  blastème  germi- 
natif non  encore  formé,  le  mécanisme  de  la  migration  du  cyto- 
plasme est  entraAré  dans  la  majorité  des  cas.  Les  chiffres  suiArants, 
concernant  les  ligatures  du  pôle  postérieur,  par  exemple,  ressortent 
des  tabelles  VI  et  VIII  (ces  chiffres  ne  tiennent  compte  que  des  trois 
premiers  jours  du  déA'eloppement  :  plus  tard  les  œufs  qui  n'ont  pas 
formé  de  parois  cellulaires  dégénèrent  et  sont  éliminés  en  partie 
au  cours  des  revues  journalières  et  les  proportions  ne  seraient  plus 
exactes).  Parmi  les  96  œufs  ligaturés  dans  la  région  postérieure 
aA'ant  la  formation  du  blastème  germinatif,  qui  se  déA^eloppent, 
45  œufs  —  46,9%  —  montrent  dans  la  partie  antérieure  une  répar- 
tition inégale  du  cytoplasme  et  des  noyaux  à  la  périphérie  et  pas 
trace  de  cellularisation,  tandis  que  13  œufs  —  13,5%  —  montrent 
dans  la  partie  antérieure  le  développement  d'un  embryon  partiel. 
Dans  les  séries  à  blastème  germinatif  acheA-é  au  moment  de  la 
ligature,  sur  120  œufs  qui  se  développent  au  cours  des  trois  premiers 
jours,  23  œufs  —  19,1%  —  montrent  une  répartition  inégale  à  la 
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surface  du  cytoplasme  et  des  noyaux,  tandis  que  43  œufs  —  85.!»" 

-  montrent  le  développement  dans  la  paitie  antérieure  d'un  em- 
bryon partiel.  Dans  les  œufs  à  blastème  germinatif  formé  au  moment 
de  l'opération,  la  proportion  des  œufs  qui  ne  développent  pas  un 
blastoderme  régulier  est  beaucoup  plus  faible  que  dans  les  œufs  à 
blastème  non  encore  formé  au  moment  de  la  ligature.  Quand  le 
blastème  germinatif  est  constitué  au  moment  de  l'intervention, 
il  forme  une  structure  fixe  de  l'œuf  et  le  traumatisme  opératoire 
ne  peut  plus  guère  le  modifier  dans  sa  constitution  intime.  Les 
cas  où  il  peut  encore  être  modifié  —  19,1%  —  pourraient  s'expli- 
quer par  le  fait  qu'au  moment  de  l'opération  dans  ces  œufs 
le  blastème  germinatif  n'était  pas  encore  tout  à  fait  achevé  et  qu'il 
a  pu  être  encore  remanié  par  le  traumatisme  opératoire. 

Le  blastème  germinatif  une  fois  constitué  peut  être  rompu  par  la 
ligature,  être  îefoulé  à  l'intérieur  du  vitellus  et  former  les  capsules 
blastodermiques  dans  lesquelles  se  différencie  un  fragment  cépha- 
lique  (fig.  23  a  et  h). 

Puisqu'il  existe  une  corrélation  évidente  entre  la  formation  du 
blastème  germinatif  et  la  formation  d'un  embryon,  le  mécanisme 
de  la  détermination  doit  être  en  rapport  étroit  avec  le  mécanisme 
qui  assure  la  migration  du  cytoplasme  vers  la  périphérie;  les  expé- 
riences faites  jusqu'ici  n'ont  pas  permis  de  résoudre  le  problème 
de  la  cause  de  cette  migration  du  cytoplasme.  L'étude  du  dévelop- 
pement normal  a  montré  que  la  migration  ne  débute  pas  à  un 
endroit  précis,  toujours  le  même,  qui  pourrait  jouer  en  quelque 
sorte  le  rôle  de  point  de  départ  du  processus;  mais  dans  tout  le  centre 
de  l'œuf,  le  réseau  cytoplasmique  devient  progressivement  plus 
grêle,  tandis  qu'à  la  surface  il  s'épaissit.  Le  blastème  germinatif 
est  un  peu  plus  rapidement  constitué  dans  la  région  médiane  de 
l'œuf  qu'aux  deux  pôles,  mais  je  n'ai  jamais  pu  constater  qu'il 
soit  différencié,  plus  épaissi  dans  une  région  définie  de  l'œuf.  Les 
expériences  de  ligatures  sur  des  œufs  à  blastème  non  encore  formé 
montrent  que  le  blastème  peut  s'établir  dans  la  partie  antérieure 
seule,  ou  dans  la  partie  postérieure  seule,  ce  qui  prouve  encore 
que  le  processus  de  la  migration  ne  débute  pas  toujours  au  même 
endroit. 

En  outre,  la  présence  de  noyaux  n'est  pas  nécessaire  pour  que 
le  blastème  puisse  s'établir  normalement  :  dans  une  partie  privée 
de  noyaux,  le  blastème  peut  se  formel'  (œuf  23l5  fig.  17).  Ce  fait 
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est  en  contradiction  avec  les  résultats  obtenus  par  Schnetter 
(1934),  qui  a  montré  que  dans  l'œuf  d'abeille,  le  cytoplasme  du 
réseau  interglobulaire  est  repoussé  à  la  périphérie  au  fur  et  à  mesura 
du  déplacement  des  noyaux;  le  réseau  intervitellin  à  l'intérieur  de 
la  «  sphère  »  formée  par  les  noyaux  est  presque  dépourvu  de 
cytoplasme,  tandis  que  le  réseau  cytoplasmique  est  au  contraire 
très  marqué  dans  la  zone  extérieure  comprise  entre  la  sphère  et  le 
blastème  (voir  Schnetter  1934,  fîg.  18). 

Si  chez  Sialis  les  noyaux  ne  jouent  pas  le  rôle  actif  dans  la 
migration  du  cytoplasme,  par  nmtre,  le  cytoplasme  du  blastème 
exerce  une  action  attractive  certaine  sur  les  noyaux  et  qui  peut 
s'expliquer  par  la  considération  suivante.  Chaque  noyau  de  clivage 
est  entouré  par  une  très  petite  masse  cytoplasmique  de  forme  irré- 
gulière, dont  les  prolongements  se  continuent  directement  dans  le 
cytoplasme  du  réseau  interglobulaire.  Lors  de  la  migration  du  cyto- 
plasme vers  la  périphérie,  les  masses  cytoplasmiques  ainsi  que  les 
noyaux  qu'elles  renferment  sont  aussi  entraînées  dans  cette  circu- 
lation générale.  Lorsque,  par  suite  d'un  traumatisme,  le  mécanisme 
qui  régit  cette  circulation  du  cytoplasme  est  modifié,  la  migration 
des  noyaux  suit  automatiquement  la  nouvelle  répartition  du  cyto- 
plasme. Cette  hypothèse  qui  suppose  l'entraînement  passif  des 
noyaux  vers  la  périphérie,  semble  à  première  vue  en  contradiction 
avec  les  conclusions  de  Sehl  (1931)  sur  la  migration  des  noyaux 
chez  Ephestia  kûhniella;  chez  ce  Lépidoptère,  les  masses  entourant 
les  noyaux  de  clivages  sont  assez  volumineuses  et  toujours  étirées 
en  direction  de  la  périphérie.  Dans  cette  masse,  le  noyau  occupe 
toujours,  dans  les  phases  d'intercinèse,  une  position  excentrique 
du  côté  de  la  périphérie  de  l'œuf.  L'auteur  en  conclut  que  la 
migration  des  noyaux  vers  la  périphérie  dépend  des  noyaux  eux- 
mêmes,  que  les  noyaux  se  meuvent,  entraînant  avec  eux  le  cyto- 
plasme qui  les  entoure.  Mais,  dans  l'œuf  d'Ephestia,  le  blastème 
germinatif  est  constitué  avant  la  ponte  déjà,  et  il  n'est  pas  néces- 
saire que,  comme  chez  Sialis,  tout  le  système  vitellin  soit  remanié 
pour  amener  le  cytoplasme  vers  la  périphérie  pendant  les  premières 
heures  du  développement.  On  peut  donc  supposer  que  les  méca- 
nismes, qui  dans  un  cas  ne  doivent  transporter  que  les  noyaux  et 
dans  l'autre  cas  les  noyaux  et  tout  le  cytoplasme  intervitellin,  soient 
différents.  Chez  Sialis,  peut-être  qu'en  plus  du  mouvement  général 
de  circulation,  les  noyaux  ont  eux  aussi  des  mouvements  autonomes; 
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mais  il  est  impossible  de  les  contrôler,  parce  que  les  niasses  cyto- 
plasmiques  entourant  les  noyaux  sont  si  réduites  que  le  noyau  ne 
peut  pratiquement  pas  occuper  une  position  excentrique. 

La  détermination  étant  établie  définitivement  quand  le  blastème 
germinatif  est  constitué,  un  second  point  à  discuter  est  celui  de  la 
longueur  de  la  bandelette  germinative  présomptive.  Les  expériences 
de  ligatures  de  la  région  antérieure  ont  montré  qu'il  se  dilïérencie 
une  bandelette  embryonnaire  complète  dans  la  partie  postérieure 
toutes  les  fois  que  cette  partie  postérieure  a  une  longueur  minimale 
de  50-53  unités  (voir  p.  41).  Si  la  partie  postérieure  est  plus  courte, 
il  ne  se  différencie  qu'un  fragment  postéiieur  de  bandelette  qui 
entre  rapidement  en  dégénérescence  par  suite  du  manque  de  place. 
La  limite  antérieure  de  la  bandelette  présomptive  est  certainement 
inférieure  de  quelques  unités  à  cette  longueur  de  50-53  unités  de 
la  partie  postérieure,  puisque  le  serrage  de  la  ligature  désorganise 
toujours  le  blastème  sur  une  certaine  longueur;  la  limite  antérieure 
de  la  bandelette  présomptive  un  peu  inférieure  à  50  unités  se  place 
dans  le  voisinage  immédiat  du  milieu  de  l'œuf  —  48-49  unités. 

La  limite  postérieure  de  la  bandelette  présomptive  est  plus 
difficile  à  établir;  les  ligatures  très  postérieures  donnent  toujours 
des  embryons  dont  l'abdomen  est  mal  différencié,  réduit  à  une 
masse  de  tissus  amorphes  dans  laquelle  il  est  impossible  de  décider 
si  tous  les  segments  sont  présents.  Les  ligatures  légèrement  dor- 
sales et  très  réduites  ne  donnent  pas  de  meilleurs  résultats; 
pour  réussir  de  telles  opérations  il  faut  placer  la  ligature  assez  en 
avant  puis,  au  fur  et  à  mesure  du  serrage,  la  faire  glisser  dans  la 
position  voulue.  Ce  glissage  provoque  toujours  des  remaniements 
du  blastème  et  il  en  résulte  des  embryons  à  abdomen  mal  différencié 
(fig.  25).  Les  expériences  de  brûlures  ne  donnent  pas  de  résultats 
plus  concluants;  dans  les  quelques  cas  où  une  bandelette  germinale 
s'est  différenciée,  le  développement  s'est  toujours  arrêté  avant  que 
la  segmentation  soit  réalisée  dans  l'abdomen.  D'après  le  développe- 
ment de  la  bandelette  au  stade  E1  il  est  très  probable,  en  tous  cas, 
que  l'extrémité  de  la  bandelette  présomptive  ne  dépasse  pas  le 
pôle  postérieur.  La  bandelette  germinale  présomptive  s'étend  donc 
sur  la  face  ventrale  de  l'œuf  dans  la  moitié  postérieure,  dans  une 
zone  qui  correspond  assez  exactement  à  la  région  où  viennent 
s'amasser  les  hautes  cellules  cylindriques  au  moment  où  le  blasto- 
derme se  différencie  (fig.  5a  et  b).  Cette  zone  à  hautes  cellules  doit 
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correspondre  à  peu  près  au  contour  de  la  bandelette  présomptive. 
Dans  cette  bandelette  germinale  présomptive,  les  différentes  parties 
du  futur  embryon  sont  chacune  parfaitement  déterminées  et  les 
segments  de  la  tète  présomptive  occupent  à  eux  seuls  la  plus  grande 
longueur  de  la  bandelette.  Les  ligatures  faites  dans  la  région  pos- 
térieure de  l'œuf  montrent,  en  effet,  que  l'embryon  partiel  anté- 
rieur qui  se  développe  dans  la  partie  antérieure  est  composé  d'un 
nombre  de  segments  d'autant  plus  grand  que  la  ligature  est  placée 
plus  postérieurement  (comparer  les  figures  19,  20,  25).  Mais  la  mé- 
thode des  ligatures  est  trop  peu  exacte  pour  permettre  de  préciser 
davantage  la  longueur  exacte  de  chaque  partie  présomptive  du 
futur  embryon.  Des  destructions  limitées  de  la  bandelette  pré- 
somptive à  l'aide  de  piqûres  ou  de  brûluies  aux  rayons  ultra- 
violets permettraient  seules  de  travailler  assez  exactement  pour 
pouvoir  établir  la  «  carte  »  de  l'embryon  présomptif. 

L'embryon  partiel  qui  se  développe  dans  la  partie  antérieure 
es!  fréquemment  réduil  à  un  fragmenl  de  tête  seulement  ou  à 
une  tête  complète  qui  prennent  souvent  des  dimensions  exagérées 
(fig.  'l'i  et  '!'.'>  <i):  (in  peut  probablement  expliquer  ce  fail  de  la  manière 
suivante:  la  petite  partie  de  la  bandelette  présomptive  qui  se  trouve 
isolée  dans  la  partie  antérieure  après  la  ligature  a  à  sa  disposition, 
pour  se  développer,  un  espace  beaucoup  plus  grand  que  dans  le 
cas  normal  où,  par  suite  de  l'allongement  rapide  de  la  bandelette, 
le  matériel  céphalique  se  trouve  refoulé  et  comprimé  en  avant; 
ce  fragment  de  bandelette  présomptive  qui  n'est  pas  soumis  aux 
mouvements  normaux  de  la  bandelette,  extension  puis  contraction, 
s'étale  en  se  développant,  et  les  segments  qui  le  forment  ne  se 
soudent  jamais  aussi  complètement  que  dans  une  tête  normale. 

J'aborderai  encore  pour  terminer  le  problème  de  la  différenciation, 
qui  n'est  pas  exactement  dans  le  cadre  du  sujet  ici  traité,  mais 
pour  que  le  matériel  expérimental  actuellement  à  ma  disposition 
ait  été  complètement  analysé  et  pour  permettre  de  poser  des  jalons 
pour  les  expériences  ultérieures.  Skidei  a  pu  mettre  en  évidence, 
dans  l'œuf  de  Platycnemis,  un  centre  de  différenciation  qui  pro- 
voque une  organisation  du  système  vitellin  et  qui  se  marque  par 
l'apparition,  dans  une  région  déterminée  de  l'œuf,  d'une  petite 
fossette.  Cette  fossette  est  le  point  de  départ  d'une  onde  de  contrac- 
tion à  la  surface  du  vitellus,  qui  mécaniquement  entraîne  les 
cellules  blastodermiques  dans  cette  région  pour  y  former  la  première 
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ébauche  embryonnaire.  Ce  centre  de  différenciation  correspond  à  la 
limite  entre  la  tête  et  le  thorax  et  la  différenciation  s'établit  toujours 
à  partir  de  ce  point,  en  direction  céphalique  et  caudale.  Chez 
Sialis,  il  ne  se  forme  pas  de  fossette  analogue;  dans  la  partie 
postérieure  de  l'œuf,  sur  la  face  ventrale,  il  se  forme  une  légère 
dépression,  assez  étendue  en  surface,  et  qui  joue  le  même  rôle 
d'attirer  mécaniquement  dans  cette  région  les  cellules  du  blasto- 
derme. Le  centre  de  cette  région  déprimée  tombe  approximative- 
ment aux  environs  de  30-35  unités  du  pôle  postérieur  (fig.  5  b),  mais 
pour  le  moment  il  est  impossible  de  dire  si  ce  point  correspond 
avec  exactitude  avec  la  région  de  la  limite  tête-thorax  de  la  bande- 
lette présomptive.  Le  fait  qu'il  peut  se  développer  en  avant  d'une 
ligature  un  fragment  de  tète  seulement,  alors  que  la  partie  posté- 
rieure est  complètement  dépourvue  de  noyaux  (fig.  20),  montre 
que  la  différenciation  peut  s'établir  normalement  alors  que  la 
zone  limite  thorax-tête,  d'où  part  généralement  la  différenciation, 
fait  défaut.  Inversément,  dans  des  œufs  où  cette  région  a  été 
conservée,  sans  subir  aucun  traumatisme  apparent  (fig.  27  a),  la 
différenciation  ne  peut  se  faire.  Il  est  fort  possible  cependant 
que,  si  le  processus  de  différenciation  résulte  d'une  contraction 
du  système  vitellin,  cette  contraction  ait  pu  se  faire  dans  le  premier 
cas  et  n'ait  pas  pu  se  faire  à  la  suite  de  la  brûlure  qui  entraîne 
toujours,  comme  on  l'a  vu  plus  haut,  des  modifications  rapides  et 
étendues  du  système  vitellin. 

En  résumé,  les  résultats  obtenus  jusqu'à  présent  dans  l'œuf 
de  Sialis  lutaria  permettent  de  concevoir  le  mécanisme  qui  assure 
la  formation  de  la  bandelette  embryonnaire  de  la  façon  suivante. 
La  migration  du  cytoplasme  vers  la  périphérie  entraine  la  formation 
du  blastème  germinatif;  dès  que  celui-ci  est  établi,  la  bandelette 
germinalc  présomptive  est  complètement  déterminée;  elle  occupe 
la  face  ventrale  de  la  moitié  postérieure  de  l'œuf.  Il  n'a  pas  été 
possible  de  mettre  en  évidence  un  centre  de  détermination;  La 
détermination  doit  s^établir  pendant  la  période  de  formation  du 
blastème.  Toutes  les  fois  que  le  blastème  ne  peut  s'établir  norma- 
lement dans  la  région  de  la  future  bandelette  présomptive  il  n'y 
a  pas  de  différenciation  d'embryon;  toutes  les  fois  que  le  blastème  ne 
peut  s'établir  normalement  que  dans  une  partie  de  la  région  occupée 
plus  tard  par  la  bandelette  présomptive  il  se  différencie  un  embryon 
partiel.  La  différenciation  se  fait  au  stade  blastoderme  au  moment 
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"ii  les  cellules  blastodermiques  s'amassent  sur  la  face  ventrale 
de  l'œuf,  dans  la  partie  postérieure,  pour  former  une  aiie  à  hautes 
cellules  qui  donne  à  peu  près  les  contours  de  la  bandelette 
présomptive. 

Chez  Sialis,  le  moment  de  la  détermination,  qui  se  place  au 

 meut    il-'   la    formation   du   blastème   germinatif,   entre  les 

clivages  IV  et  VI,  est  nettement  séparé  du  moment  de  la  différencia- 
tion, qui  se  place  au  stade  blastoderme  B3.  A  ce  point  de  vue  encore, 
comme  peur  les  autres  caractères  morphologiques  et  physiologiques 
qui  ont  été  signalés,  l'oeuf  de  Sialis  occupe  une  position  intermédiaire 
entre  les  deux  types  extrêmes  de  la  mouche  —  déterminé  —  et 
de  Platycnemis  —  indéterminé.  Ces  premiers  résultats,  fournis  par 
l'étude  du  développement  embryonnaire  normal  et  expérimentale- 
ment modifié  de  Sialis  lutaria.  permettent,  en  ce  qui  concerne  le 
problème  de  la  détermination,  de  classer  les  mégaloptères  dans  la 
série  établie  par  Seidel  (voir  page  5).  Par  ses  caractères  mor- 
phologiques et  physiologiques,  l'œuf  de  Sialis  se  place  dans  la  zone 
intermédiaire  entre  les  deux  types  extrêmes,  très  probablement 
dans  le  voisinage  des  hyménoptères. 
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La  conception  de  l'influence  des  organes  périphériques  sur  le 
ira  jet  de  la  fibre  nerveuse  semble  se  confirmer  de  pins  en  plus,  et 
cela  grâce  à  des  expériences  très  démonstratives  basées  sur  des 
phénomènes  positifs  et  non  plus  sur  des  résultats  négatifs,  comme 
ce  fut  le  cas  avec  les  théories  des  voies  préétablies  ou  celle  de  la 
moindre  résistance.  Celles-ci  étaient  fondées  sur  des  faits  tels  que 
l'impossibilité  de  changer  la  direction  de  la  fibre  nerveuse,  cultivée 
in  vitro,  au  moyen  de  substances  dites  «  neurotropes  »  (Weiss,  etc.). 

Des  expériences  de  Detwiler,  Hamburger  et  d'autres  auteurs, 
l'influence  des  membres  sur  le  trajet  des  nerfs  ressort  avec  netteté. 
Mais,  tandis  que  dans  ces  travaux  seul  le  bout  périphérique  de  la 
fibre  nerveuse  fut  dévié  de  son  trajet,  dans  mes  expériences  les 
prolongements  neuronaux  empruntent  des  voies  nouvelles  dès  leur 
origine.  C'est  en  effet,  ainsi  que  je  l'ai  décrit  dans  un  travail  récent, 
sous  l'influence  de  membres  transplantés  hétérotopiquement,  dorsa- 
lemenl  par  rapport  à  leur  place  normale,  que  les  nerfs  rachidiens, 
au  lieu  de  suivre  leur  trajet  habituel  entre  la  corde  et  le  myotome, 
s'engagent  dans  la  musculature  latérale  du  tronc,  en  suivant  une 
ligne  presque  droite,  pour  aller  aborder  la  base  de  la  patte  greffée. 
Ce  fait,  qui  parle  incontestablement  en  faveur  de  l'action  attractive 
•  les  organes  périphériques  sur  les  nerfs,  trouve  son  appui  dans  um' 
série  de  nouvelles  expériences  que  je  viens  d'accomplir  et  que  je 
me  propose  de  décrire  en  partie  dans  ce  travail. 

Il  s'agit  d'embryons  parabiotiques  unimédullaires  d'Amblystoma 
punctatum  et  de  Triturus  que  j'ai  produits  expérimentalement  el 
chez  qui  certains  nerfs  présentent  une  distribution  périphérique 
atypique.  Avant  de  commencer  la  description  de  mes  résultats,  il 
faudrait  (pie  je  m'arrête  quelques  instants  sur  les  données  biblio- 
graphiques de  cette  question;  mais  celles-ci  étant  déjà  citées  en 
détail  dans  un  de  mes  travaux  antérieurs  («  Le  trajet  anormal  des 
nerfs...  »,  Revue  suisse  de  Zoologie,  tome  44,  N°  5,  janvier  1937), 
je  passe  donc  tout  de  suite  à  l'exposé  de  mes  expériences. 
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[.  Technique. 

Je  nie  propose  d'étudier  dans  ce  travail  deux  sortes  de  larves 
parabiotiques  réalisées  de  manière  différente  à  plusieurs  stades.  Je 
décrirai  tout  d'abord  les  jumeaux  produits  à  partir  d'embryons 
jeunes,  pour  passer  ensuite  à  ceux  que  j'ai  obtenus  à  un  âge  plus 
avancé. 

a)  Production  de  jumeaux  parabiotiques  au  stade  «neurula». 

La  première  série  de  jumeaux  a  été  produite  au  stade  14-15  du 
tableau  de  Harrison.  Après  avoir  été  décortiquées  de  leur  capsule 
muqueuse  et  de  leur  membrane  vitelline,  les  larves  (TAmblystoma 
punctatum  ont  été  lavées  quatre  à  cinq  fois  dans  le  liquide  de 

Holtfreter  stérilisé  et  sou- 
mises à  l'opération  ;  celle- 
ci  a  été  effectuée  dans  des 
godets  dont  le  fond  était 
couvert  de  papier  de  soie 
et  contenait  la  dite  so- 
lution salée. 

Au  moyen  d'une  fine 
aiguille  de  verre,  je  dé- 
coupe une  grande  partie, 
c'est-à-dire  les  deux  tiers 
moyens  de  la  plaque  mé- 
dullaire de  la  moitié  droite 
d'une  larve  et  de  la  moitié 
gauche  d'une  autre  larve 
(voir  figure  1);  je  détache  ensuite  des  fragments  neuraux  du 
mésoderme  sous-jacent  avec  un  scapel  d'iridectomie. 

Cette  opération  une  fois  accomplie,  les  deux  embryons  sont 
rapprochés  et  serrés  l'un  contre  l'autre,  de  sorte  que  leurs  plaies 
soient  en  contact  intime  et  que  le  reste  des  deux  systèmes  nerveux 
soit  en  continuité  parfaite. 


Fk..  l. 

Larves  dWiitblt/stoma  punctatum  opérées  au 
stade  15  du  tableau  de  Harrison;  après  ré- 
section d'une  grande  partie  d'une  des  moitiés 
de  la  plaque  neurale,  les  larves  ont  été  sou- 
dées ensemble,  de  manière  à  obtenir  une  pa- 
rabiose  unimédullaire. 
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Pour  maintenir  les  deux  larves  ensemble,  afin  qu'elles  se  soudent  , 
j'ai  recours  à  un  procédé  très  simple,  mais  efficace  et  sans  inconvé- 
nient, qui  consiste,  une  fois  les  larves  en  place,  à  gratter  au  moyen 
d'un  scapel  d'iridectomie  le  papier  de  soie  qui  couvre  le  fond  du 
godet  et  à  ramener  contre  chacun  des  embryons  quelques  fils: 
ceux-ci  exercent  une  légère  pression  sur  les  larves  et  empêchent 
ainsi  leur  écartement. 

Généralement,  la  cicatrisation  s'accomplit  très  rapidement,  et 
après  une  demi-heure  les  deux  larves  sont  complètement  soudées; 
il  faut  alors  les  sortir  de  la  dépression  creusée  dans  le  papier  de  soie, 
afin  qu'il  n'en  résulte  pas  de  lésions  de  l'ectoderme. 

Les  larves  opérées  restent  généralement  de  deux  à  trois  jours 
dans  le  liquide  de  Holtfreter,  après  quoi  je  les  transvase  progressive- 
ment dans  de  l'eau  ordinaire,  qui  doit  être  de  préférence  stérilisée, 
surtout  au  début . 

J'ai  gardé  en  vie  une  cinquantaine  de  ces  paires  parabiotiques, 
sans  les  nourrir,  et  les  ai  fixées  seulement  au  stade  45-46  du  tableau 
de  Harrison.  Il  est  possible  qu'en  nourrissant  ces  larves  on  arrive  à 
les  élever  jusqu'à  des  stades  plus  avancés;  mais  cela  était  superflu 
pour  l'étude  que  je  me  suis  proposée.  Après  la  fixation,  ces  animaux 
ont  tous  été  imprégnés  au  nitrate  d'argent,  d'après  la  technique 
que  je  décrirai  plus  loin. 

b)  Production   de  jumeaux  parabiotiques  au  stade  de  bourgeon 

caudal  ». 

La  deuxième  série  de  jumeaux  parabiotiques  unimédullaires  a 
été  produite  au  stade  28-29  du  tableau  de  Harrison.  Egalement  ici, 
comme  dans  la  série  précédente,  les  larves  ont  été  tout  d'abord 
décortiquées  de  leurs  membranes  et  lavées  plusieurs  fois  dans  le 
liquide  de  Holtfreter  stérilisé.  J'ai  fait  cette  expérience  surtout 
sur  des  larves  de  Trituras,  mais  aussi  sur  des  embryons  d'Anibhf- 
stoma  punctatum,  qui  semblent  également  très  bien  supporter 
l'opération. 

Après  avoir  extirpé  à  l'une  des  larves,  au  moyeu  d'un  ciseau 
d'iridectomie,  ou  mieux  encore  avec  des  pinces  d'horlogerie  très 
tines,  une  grande  partie  de  la  moelle  épinière  allant  de  l'extrémité 
postérieure  du  rhombencépliale  jusqu'au  8me-10me  somite  (voir 
figure  2a)  et  à  l'autre  uniquement  un  lambeau  d'ectoderme  de  la 
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région  dorso-latérale  (voir  ligure  2I>),  les  deux  embryons  mil  été 
accolés  l'un  contre  l'autre  par  leur  plaie. 

L'extirpation  du  fragment  du  canal  neural  demande  une  certaine 
habileté;  il  n'est  pas  difficile  de  l'exciser  au  moyen  de  ciseaux 
d'iridectomie,  mais  dans  ce  cas  on  n'est  guère  sûr  que  l'extirpation 
soit  complète,  car  la  partie  ventrale  de  la  moelle  reste  très  souvent 
accolée  à  la  corde,  et  il  suffît  de  la  laisser  sur  place  pour  qu'elle 
régénère  un  canal  neural  complet,  rédui!  de  volume,  mais  de  forme 

presque  normale.  Afin 
d'éviter  cet  inconvénient, 
je  me  suis  servi  plutôt  de 
fines  pinces,  avec  les- 
quelles j'ai  extirpé  le  ca- 
nal médullaire  morceau 
par  morceau  jusqu'à  ce 
que  j'arrive  à  la  corde, 
qu'on  distingue  très  fa- 
cilement grâce  à  sa  cou- 
leur blanc-nacré.  En  me 
servant  de  ces  pinces,  j'ai 
évité  également  d'endom- 
mager les  myotomes,  et 
surtout  le  pronéphros, 
dont  l'extirpation  est  gé- 
néralement suivie  d'hy- 
dropisie  et  de  la  mort  de 
l'animal. 

Après  avoir  accolé  les 
deux  larves  l'une  à  l'au- 
tre, comme  dans  les  expé- 
riences décrites  plus  haut, 
j'ai  gratté  au  moyen  d'un 
scapel  le  papier  de  soie 
qui  couvre  le  fond  du  godet  et  j'ai  ramené  contre  les  embryons 
quelques  fils,  qui,  exerçant  sur  eux  une  légère  pression,  favo- 
risent leur  soudure.  Dans  ces  cas,  la  cicatrisation  s'accomplit 
généralement  très  rapidement,  en  une  demi-heure  ou  une  heure 
au  maximum. 

Les  larves  ainsi  opérées  se  sont  développées  presque  normalement 


Fig.  2. 

Larves  di'Amblystoma  punctatum  opérées  au 
stade  29  du  tableau  de  Harrison  ;  à  l'une  d'elles 
a  été  extirpée  une  grande  partie  de  la  moelle 
in),  à  l'autre  simplement  un  fragment  de  peau 
[b);  après  cela,  les  larves  ont  été  soudées  par 
leurs  plaies  de  manière  à  réaliser  une  para- 
biose  unimédullaire. 
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et  se  sont  mises  à  manger  au  bout  de  deux  à  trois  semaines;  j'ai 
donc  pu  les  garder  en  vie  assez  longtemps  et  je  les  ai  fixées  six 
semaines  à  deux  mois  après  l'opération.  Ces  animaux  parabiotiques, 
comme  les  précédents,  ont  été  imprégnés  au  nitrate  d'argent  d'après 
la  l ecliniquc  que  j'ai  l'ait  connaître  il  y  a  déjà  une  année  et  que  je 
veux  rappeler  aussi  brièvement  que  possible  ci-dessous. 

c)  Technique  iV imprégnation  argentic/ue. 

Ainsi  que  je  l'ai  déjà  indiqué  précédemment,  l'imprégnation 
argentique  ne  peut  être  constante  et  complète  que  si  les  larves 
(surtout  lorsqu'il  s'agit  d'embryons  d'Amphibiens  très  difficiles  à 
imprégner)  sont  préalablement  bien  fixées.  C'est  donc  dans  ce  but 
que  j'ai  eu  recours  à  un  liquide  fixateur  acide,  agissant  à  une 
température  élevée,  jusqu'à  50  degrés. 

Ce  procédé  présente  toutefois  certains  inconvénients,  surtout 
quand  il  s'agit  d'embryons  jeunes;  ceux-ci,  placés  dans  un  liquide 
fixateur  contenant  10%  de  formol  et  4%  d'acide  formique,  à  une 
température  de  45  à  50  degrés,  gonflent  et  souvent  se  désagrègent 
en  morceaux.  Pour  remédier  à  cet  inconvénient,  il  suffit,  au  début, 
de  fixer  les  larves  pendant  trois  à  cinq  jours  à  froid  dans  une 
solution  de  formol  à  10%  pour  les  transporter  seulement  ensuite 
dans  un  autre  liquide  contenant  en  plus  3  à  4%  d'acide  formique. 
Les  embryons  une  fois  dans  ce  dernier  fixateur  sont  placés  à  l'étuve 
à  la  température  de  40  à  45  degrés;  c'est  seulement  cinq  à  sept  jours 
après,  que  cette  température  est  élevée  durant  une  semaine  ou 
dix  jours  à  48  à  50  degrés. 

Après  la  fixation,  qui  dure  en  tout  une  vingtaine  de  jours,  les 
animaux  sont  soigneusement  lavés  à  l'eau  courante  pendant 
24  heures  et  à  l'eau  distillée  un  jour  également;  ils  sont  ensuite 
placés  dans  la  solution  de  nitrate  d'argent.  Celle-ci  est  employée, 
tout  d'abord,  de  préférence  à  1%;  après  un  à  deux  jours,  les  em- 
bryons sont  transvasés  dans  une  solution  contenant  3%  de  nitrate 
d'argent,  dans  laquelle  ils  restent  sept  à  dix  jours,  à  la  tempérai  are 
de  33  à  35  degrés.  La  durée  de  ce  traitement  varie  d'ailleurs  avec 
La  grosseur  des  pièces;  lorsqu'il  s'agit  d'animaux  déjà  volumineux, 
il  ne  faut  pas  craindre  de  les  laisser  dans  la  solution  de  nitrate 
d'argent  deux  semaines  ou  même  davantage. 

Après  l'imprégnation,  on  lave  les  embryons  1res  rapidement  à 
l'eau  distillée,  puis  on  les  place  dans  la  solution  de  nitrate  d'argenl 
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ammoniacal  à  10%.  Le  séjour  dans  cette  solution  varie  de  deux  à 
quatre  heures.  Ainsi  que  je  l'ai  établi  récemment,  il  est  préférable 
de  ne  pas  prolonger  ce  traitement,  car  le  nitrate  d'argent  ammo- 
niacal rend  les  tissus  mésenchymateux  trop  foncés.  Après  deux  à 
quatre  heures,  les  nerfs  sont  généralement  déjà  noirs,  tandis  que 
le  tissu  conjonctif  et  les  muscles  restent  jaunes  ou  brun  clair;  par 
contre,  lorsqu'on  prolonge  ce  traitement,  tous  les  tissus  deviennent 
luncés,  ce  qui  rend  l'él  nde  des  un  is  difficile. 

Après  leur  sortie  du  nitrate  d'argent  ammoniacal,  les  embryons 
sont  lavés  10  à  15  minutes  à  l'eau  distillée  et  réduits  avec  la  solution 
de  formol  neutre  ou  légèrement  acide  à  20%,  dans  laquelle  ils 
séjournent  de  12  à  24  heures. 

L'inclusion  est  faite  de  préférence  au  moyen  de  chloroforme  ou 
d'huile  de  cèdre,  qui  ne  durcissent  pas  les  tissus. 

Les  larves  parabiotiques  ainsi  traitées  ont  été  débitées  en  coupes 
<érié<'s  de  1<>  ruicrfi  d'épaisseur. 

Avant  de  commencer  la  description  miscroscopique,  je  veu> 
m'arrèter  quelques  instants  sur  quelques  détails  macroscopiques, 
que  j'ai  observés  durant  le  développement  de  ces  animaux. 

IL  Examen  macroscopique  des  larves  parabiotiques 

OPÉRÉES  AU  STADE  14-15. 

Une  demi-heure  après  l'opération,  lorsque  les  deux  larves  sont 
soudées  l'une  à  l'autre,  on  remarque  que  dans  la  région  opérée  les 
deux  moitiés  différentes  des  plaques  neurales  se  fusionnent  en  une 
seule;  celle-ci  se  creuse  ensuite  en  une  gouttière,  qui  se  ferme  en 
un  canal  dont  l'évolution  semble  tout  à  fait  normale. 

En  avant  et  en  arrière  de  la  région  opérée,  chacune  des  larves 
possède  son  système  nerveux  au  complet,  mais  dans  une  grande 
partie  du  corps  la  moelle  est  commune  aux  deux  larves;  les  encé- 
phales restent  donc  propres  à  chacune  d'elles,  de  même  que  les 
moelles  caudales,  qui  sont  individualisées,  sauf  dans  quelques  cas 
où  l'opération  fut  étendue  jusqu'à  l'extrémité  postérieure  et  où  la 
soudure  s'étend  jusqu'au  bout  de  la  queue. 

Les  figures  3  et  4  nous  montrent  quelques  larves  parabiotiques 
unimédullaires,  qui  ont  été  fixées  cinq  semaines  après  l'opération. 
Ces  figures  correspondent  l'une  à  une  vue  dorsale  et  l'autre  à  une 
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vue  ventrale  de  ces  jumeaux.  On  y  remarque  que  ces  deux  larves 
ne  sont  soudées  que  par  leur  dos  dans  les  deux  tiers  moyens  du 
corps.  En  avant,  chacun  des  embryons  possède  une  tête,  qui 
est  bien  formée  et  ne  présente  rien  d'anormal.  En  arrière,  les 
queues  sont  également 
individualisées,  sauf  chez 
quelques  jumeaux,  où 
elles  sont  soudées.  Dans 
ces  cas,  on  se  trouve 
parfois  en  présence  d'une 
queue  simple  (c'est-à-dire 
deux  nageoires  :  une  dor- 
sale et  une  ventrale)  ou 
double  (c'est-à-dire  trois 
à  quatre  nageoires,  dont 
deux  lat  érales).  Par  trans- 
parence, on  aperçoit  dans 
ces  queues,  soit  une  moelle 
unique,  soit  deux  canaux 
médullaires  séparés. 

Sur  la  figure  4,  qui  est 
une  vue  ventrale,  on  re- 
marque que  les  abdomens 
de  ces  larves  soudées  sont 
généralement  individua- 
lisés, la  soudure  ne  com- 
mençant qu'à  la  hauteur 
du  bord  ventral  des  so- 
mites.  Parfois  cependant, 
la  fusion  entre  les  deux  embryons  est 
qu'on  ne  trouve  plus  la 


Fig.  3. 

Vue  dorsale  de  quelques  larves  d'.  imblystoma 
punri/tttim  opérées  au  slade  4 5 - 'i *>  du  tableau 
de  Harrisoh  (fixées  un  mois  à  six  semaines 
après  l'opération).  Gross.  4  x.  Ces  larves  ne 
sont  soudées  que  dans  la  région  du  corps;  la 
tète  et  la  queue  sont  individualisées,  excepté 
chez  deux  paires,  où  les  extrémités  caudales 
sont  soudées. 


plus  prononcée,  de  sorte 
limite  entre  les  deux  abdomens. 
L'ébauche  des  membres  antérieurs  n'ayant  pas  été  touchée  par 
l'opération,  chacune  des  larves  possède  deux  pattes,  qu'on  peut 
distinguer  en  se  basant  sur  les  rapports  réciproques  des  deux 
jumeaux,  en  interne  et  externe.  Cette  dernière  évolue  tout  à  l'ait 
normalement,  et  au  moment  de  la  fixation,  c'est-à-dire  au  stade  45-46, 
elle  possède  déjà  ses  trois  doigts  bien  différenciés.  Par  contre,  les 
membres  dits  internes,  ainsi  qu'on  le  voit  sur  la  ligure  4,  sont  très 
souvent  mal  formés,  hypoplasiés  e1  soudés  l'un  à  l'autre;  ils  peuvent 
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dans  ces  cas  former  une  seule  patte,  ou  bien  une  ceinture  scapulaire 
'■Miiiiniine  avec  deux  extrémités  libres.  Leur  digitation  n'est  pas 

non  plus  normale;  parfois, 
au  moment  où  la  patte  ex- 
terne présente  déjà  ses  trois 
doigts,  l'interne  n'en  possède 
encore  point,  ou  seulement 
quelques  petits  rudiments. 

Sensibilité  et  motilité  de 
ces  larves. 


Fk..  4. 

Vue  ventrale  des  mêmes  larves  parabio- 
tiques  que  sur  la  figure  3.  On  y  voit  les 
membres  internes,  souvent  bien  formés, 
mais  souvent  soudés  l'un  à  l'autre  et  ré- 
duits de  volume. 


La  sensibilité  de  la  paroi 
abdominale  de  chacune  des 
deux  larves  soudées  n'est 
pas  la  même  du  côté  interne 
ou  externe.  Tandis  que  dans 
sâ  moitié  externe  elle  est 
tout  à  fait  normale,  dans  sa 
moitié  interne  elle  est  presque 
nulle  durant  les  deux  pre- 
mières semaines  qui  suivent 
l'opération.  Une  légère  exci- 
tation produite  par  un  attou- 
chement de  la  paroi  abdomi- 
nale externe  est  suivie  de  la 
contraction  de  l'animal  ou 
de  mouvements  natatoires  ;  par  contre,  la  larve  reste  complètement 
immobile  lorsqu'on  pique  ou  qu'on  exerce  une  pression  rela- 
tivement forte  contre  la  paroi  abdominale  interne. 

Plus  tard,  soit  au  cours  de  la  quatrième  ou  cinquième  semaine 
après  l'opération,  la  paroi  abdominale  interne  commence  également 
à  devenir  sensible,  mais  son  fonctionnement  est  à  ce  moment  encore 
inférieur  à  celui  de  la  paroi  interne. 

L'activité  des  membres  antérieurs  présente  également  une  série 
de  phénomènes  dignes  d'être  signalés,  surtout  en  ce  qui  concerne 
les  pattes  internes;  celles-ci,  ainsi  que  je  viens  de  le  dire,  peuvent 
être  soudées  en  une  seule;  dans  ce  cas,  elles  restent  presque  immo- 
biles. Par  contre,  dans  les  cas  où  elles  sont  séparées,  on  les  voit 
nettement  fonctionner,  chez  les  larves  avancées;  toutefois  les  mou- 
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vements  sont  t ri*s  limités  cl  ne  se  l'ont  |>as  en  harmonie  avec  ceux 

•  1rs  membres  externes;  il  s'agit  là  de  contractions  limitées,  qui 
répondent  a  un  excitations,  mais  fini  n'ont  rien  à  Faire  avec  lev 
mouvements  natatoires. 

Les  membres  externes  qui,  comme  je  viens  de  le  dire,  sont  bien 
développés,  exécutent  des  mouvements  natatoires  tout  à  fait 
normaux;  et,  chose  curieuse,  les  deux  pattes,  bien  qu  appartenant  a 
deux  larves  différentes,  se  contractent  synchroniquement  lors  de  la 
nage,  comme  s  il  s  agissait  des  deux  pattes  d  un  embryon  unique. 

\n  point  de  vue  des  réflexes,  je  veux  signaler  quelques  faits  qui 
ni"  paraissaient  extraordinaires  à  l'examen  macroscopique,  mais 
qui  me  sont  devenus  clairs  après  I  examen  microscopique. 

Lors  d'une  excitation  légère  du  mem lue  1 1 1 1 < ■  rr  10  ou  de  la  paroi 
abdominale  de  ce  côté  de  I  une  des  larves  soudées,  j'ai  souvent 
obtenu  une  réponse  à  distance  se  traduisant  par  la  contraction  îles 
branchies  fie  I  un  ries  embryons  ou  de  tous  les  deux.  Parfois  égale- 
ment la  marin ii re  m  férié ure  se  contractait  à  la  suite  il  une  excitation 
de  la  patte. 

I  n  autre  phénomène  tout  à  lait  caractéristique  était  celui  de  la 
déglutition  synchrone  des  deux  larves:  lorsque  j'approchais  un 
fragment  de  ver  de  terre  de  la  bouche  de  l'un  des  embryons  et 
que  celui-ci  essayait  de  l'attraper,  l'autre  larve  effectuait  avec 
>es  mâchoires  les  mêmes  mouvements  de  déglutition.  Il  s'agit  la 
d  un  réflexe  qu'on  peut  qualifier  de  bianimal  et  qui  ne  s'explique 
pas  autrement  que  par  des  connexions  nerveuses  d'un  embryon 
a  l'autre,  ce  qui  d'ailleurs  a  été  vérifié  par  l'examen  liistologique. 

III      Rx  A  M  KN    VI ICKOSCOIMOl  '  K. 

a)  Structure  du  cuttdl  ueunil. 

\  l'examen  liistologique  aussi  bien  que  macroscopiquement, 
nu  constate  que  dans  la  région  snudée  les  deux  larves  ne  possèdent 

•  •n  commun  que  la  moelle  épinière,  le  reste,  somites,  tube  digestif, 
corde  dorsale,  etc.,  étant  propre  à  chacune  d'elles. 

La  moelle,  qui  provient,  comme  on  I  a  vu,  de  la  soudure  de  deux 
moitiés  différentes  de  plaques  neurales,  présente  généralement 
une  forme  tinil  a  l'ail  normale:  nulle  part  on  ne  peut  trouver  trace 
de    la  soudure. 


i  m  ; 
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Sur  les  coupes  transversales  (fig.  5),  la  moelle  apparaît  sous  son 
aspect  habituel,  ovalaire.  allongée  dans  le  sens  dorso- ventral,  et 
de  volume  ordinaire.  Le  canal  épendymaire  présente  parfois  des 
ilébris  cellulaires  (signes  de  l'opération);  mais  le  nombre  en  est 
très  restreint  et  la  présence  inconstante. 

Quant  à  la  structure  des  parois  de  la  moelle,  elle  est  presque 
normale:  la  proportion  entre  l'épaisseur  des  deux  masses  latérales, 
du  plancher  et  du  toit  ne  diffère  guère  de  celle  du  canal  médullaire 
d'une  larve  unique.  Il  en  est  de  même  du  rapport  entre  la  substance 
blanche  et  grise,  et  cela  malgré  que  cette  moelle  soit  en  connexion 
en  avant  avec  deux  encéphales,  dont  elle  devrait  par  conséquent 
recevoir  des  faisceaux  de  projection  deux  fois  plus  abondants  que 
normalement.  Le  nombre  total  (par  coupe  de  10  micra  d'épaisseur) 
des  éléments  dans  ce  canal  neural  est  à  peu  près  égal  à  celui  de 
la  moelle  d'une  larve  unique.  La  même  chose  peut  également  être 
dite  pour  la  quantité  des  cellules  différenciées. 

Je  tiens  à  signaler  que  dans  la  moelle  des  larves  de  Batraciens 
toutes  les  cellules  ne  sont  pas  différenciées;  seuls  les  éléments 
périphériques  montrent  nettement  un  réseau  neurofibrillaire  intra- 
cellulaire et  donnent  naissance  à  des  prolongements.  Par  contre,  les 
neuroblastes  profonds,  disposés  en  plusieurs  couches  au  pourtour  du 
canal  central,  sont  arrondis  et  ne  révèlent  pas  trace  de  filaments 
argentophiles. 

Ce  fait  apparaît  très  nettement  sur  des  préparations  traitées  à 
l'argent  réduit  et  peut  expliquer  certains  phénomènes,  jusque  là 
très  discutés,  des  résultats  de  Detwiler  et  d'autres  auteurs,  qui 
prétendent  qu'il  n'existe  pas  d'augmentation  du  nombre  total  des 
cellules  nerveuses  dans  la  moelle,  lors  de  la  transplantation  de 
pattes  supplémentaires:  dans  ce  cas,  on  observe  seulement  une 
hyperplasie  des  nerfs  issus  du  canal  neural,  ce  qui  indique  nette- 
ment une  augmentation  du  nombre  des  cellules  fonctionnelles,  si 
difficilement  décelables  par  les  techniques  histologiques  ordinaires. 

Chez  les  larves  parabiotiques,  ainsi  que  je  viens  de  le  dire,  le 
nombre  total  des  éléments  du  canal  neural  et  la  quantité  des  cellules 
différenciées  ne  varient  guère,  et  cela  probablement  par  le  fait  que 
cette  moelle  ne  contribue  à  l'innervation  que  d'une  moitié  de 
chacune  des  larves  et  correspond  donc  à  un  animal  unique.  Lorsque 
le  canal  neural  innerve  également  en  partie  la  moitié  interne  des 
deux  larves,  le  nombre  des  cellules  différenciées,  ainsi  que  je  le 
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montrerai  plus  loin,  devient  nettement  supérieur  ;'i  la  nor- 
male. 

Chez  quelques  animaux  parabiotiques,  on  constate  que  par  endroit 
la  moelle  ne  présente  pas  une  forme  tout  à  fait  régulière;  il  s'agit 
là  de  cas  où  le  canal  neural  contient  plus  de  deux  moitiés  de  plaques 
médullaires  (l'opération  n'ayant  pas  été  faite  juste  sur  la  ligne 
médiane).  Cette  moelle  offre 
alors  un  aspect  triangulaire 
et  un  volume  supérieur  à 
celui  du  canal  neural  d'une 
larve  unique,  ce  qui  se  re- 
marque surtout  dans  la  ré- 
gion ventrale,  où  le  plancher 
<l m  tube  nerveux  est  très 
élargi  et  épaissi.  Dans  la 
substance  blanche,  on  trouve 
dans  ces  cas  trois  à  quatre 
faisceaux  longitudinaux  an- 
térieurs, dont  deux  sont 
latéraux  et  deux  médians; 
ces  derniers  sont  très  sou- 
vent réduits  de  volume  et 
soudés  en  un  seul.  Enfin, 
chez  ces  embryons,  on  se 
trouve  fréquemment  en  pré- 
sence de  deux  commissures 
vi  nt  raies,  qui  se  remarquent 
de  chaque  côté  de  la  ligne 
médiane  et  un  peu  en  dehors 
d'elle. 

Par  contre,  dans  les  cas 
où  le  canal  médullaire  est 
bien  formé,  c'est-à-dire 
lorsqu'il  provient  exacte- 
ment de  deux   moitiés  de 

plaque  neurale,  l'entrecroisement  des  fibres  commissurales  s'accom- 
plit de  la  même  manière  que  chez  les  larves  uniques,  juste  sur  la 
ligne  médiane,  bien  qu'il  s'agisse  de  fibres  provenant  de  larves 
di  lièrent  es. 


Fig.  5. 

Coupe  transversale  de  l'unique  moelle  de 
deux  larves  parabiotiques  à'Amblystoma 
punctatum.  Imprégnation  argentique  : 
gross.  200  x  .  Cette  moelle,  qui  résulte  de 
la  soudure  de  deux  moitiés  de  plaques 
neurales,  provenant  de  deux  larves  diffé- 
rentes, a  une  forme  tout  à  fait  normale. 

à)  Substance  grise  avec  cellules  différen- 
ciées uniquement  à  la  périphérie,  b)  Sub- 
stance blanche,  c)  Commissure  ventrale. 
d)  Corde  dorsale  gauche,  e)  Fragment  de 
la  corde  dorsale  droite. 
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D'autre  part,  chez  les  larves  parabiotiques  dont  la  moelle  esl 
composée  de  plus  de  deux  moitiés,  chez  lesquelles  je  viens  de  signaler 
la  présence  de  deux  commissures  ventrales,  on  trouve  en  outre  des 
fibres  nombreuses  et  longues,  situées  dorsalement  par  rapport  à 
à  ces  commissures,  qui  s'étendent  d'un  côté  du  canal  neural  à 

l'autre.  11  s'agit  là  d'une 
commissure  supplémen- 
taire, qui  tend  à  mettre 
en  connexion  les  deux- 
moitiés  du  canal  neural. 

La  figure  5  nous  montre 
une  coupe  transversale  de 
la  moelle  de  deux  larves 
parabiotiques,  au  niveau 
de  leur  soudure.  La 
moelle,  qui  comprend, 
ainsi  qu'on  le  voit,  juste 
deux  moitiés,  est  bien 
formée  et  d'aspect  tout  à 
fait  régulier.  Ventrale- 
ment,  on  aperçoit  la  pla- 
que basale,  avec  la  com- 
missure, qui  ne  diffère  en 
rien  de  celle  du  canal  neu- 
ral d'une  larve  unique. 

La  figure  6  représente 
une  coupe  transversale  de 
la  moelle  d'une  paire  de 
larves  parabiotiques  opé- 
rées un  peu  en  dehors  de 
la  ligne  médiane.  On  voit 
nettement  que  ce  canal 
neural  comprend  plus  de 
deux  moitiés  de  plaques  médullaires;  la  plaque  basale,  élargie  et 
épaissie,  montre  trois  faisceaux  de  projection,  dont  un  médian;  de 
chaque  côté  de  ce  dernier,  on  aperçoit  les  deux  commissures  ventrales 
dont  je  viens  de  parler  avec,  un  peu  plus  dorsalement  ,  des  fibres  com- 
missurales  qui  relient  les  deux  moitiés  différentes  du  canal  neural. 
A  leur  extrémité  antérieure,  chacune  des  larves  soudées  possède 
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Fig.  6. 

Coupe  transversale  de  la  moelle  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques  unimédullaires  d'Am- 
blystoma  punctatum.  Imprégnation  argentique: 
gross.  200  x  .  Cette  moelle  est  formée  de  plus 
de  deux  moitiés  de  plaques  neurales. 

a)  Faisceaux  longitudinaux  supplémentaires. 

b)  Commissure  ventrale,  c)  Fibres  commissu- 
rales  supplémentaires  unissant  les  deux  moi- 
tiés du  canal  neural.  d)  Cordes  dorsales. 
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sa  tête  bien  individualisée,  avec,  ainsi  que  je  l'ai  l'ait  remarquer 
plus  haut,  deux  encéphales  au  complet  et  de  forme  normale.  Mais 
ceci  ne  peut  être  dit  que  pour  les  cerveaux  antérieur  et  moyen,  qui 
n'ont  jamais  été  touchés  par  l'opération.  Par  contre,  le  rhomben- 
céphale varie  d'un  animal  à  l'autre:  chez  quelques  larves,  il  esl 
bien  tonné,  surtout  lorsque  la  fusion  entre  les  deux  embryons 
commence  seulement  dans  la  région  de  la  moelle  cervicale;  mais 
chez  d'autres  jumeaux,  où  l'opération  fut  plus  étendue  et  chez  qui 


Fig.  7. 

Coupe  transversale  de  deux  larves  parabiotiques  d'Am- 
blystoma  punctatum  dans  la  région  du  rhombencéphale. 
Imprégnation  argentique;  gross.  200  x. 

a)  Rhombencéphale,  commun  aux  deux  larves,  b)  Dé- 
cussation  des  faisceaux  longitudinaux,  qui  passent  d'un 
embryon  à  l'autre,  c)  Mésencéphale.  d)  Corde  dorsale. 
e)  Ganglion  de  la  IXe-Xe  paire.  /)  Pharynx,  g)  Branchies. 

la  soudure  commence  très  en  avant,  on  se  trouve  en  présence  d'une 
seule  vésicule  cérébrale  postérieure  commune  pour  les  deux  larves.  Il 
s'agit  ah > i  s d'un  rli< un bencéphaledont  le  (liai net  re dépasse  de  beaucoup 
celui  d'une  larve  unique,  et  dans  lequel  il  est  impossible  de  reconnaître 
le  point  de  soudure  des  deux  moit  iés  provenant  des  larves  différentes. 

D'ailleurs,  la  forme  du  rhombencéphale  varie  d'un  cas  à  l'autre, 
ce  qui  n'a  du  reste  aucune  importance  pour  le  sujet  que  je  veux 
traiter  dans  ce  travail.  Ce  qu'il  y  a  de  plus  frappant,  c'est  que  bien 
que  cette  vésicule  cérébrale  postérieure  dépasse  en  volume  celle 
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'l'iinr  larve  unique  el  qu'elle  soit  formée  de  plus  de  deux  moitiés 
de  plaques  neurales,  la  décussation  des  faisceaux  de  projection  a 
lieu  juste  sur  la  ligne  médiane.  Ici  donc,  contrairement  à  ce  que 
nous  venons  de  voir  pour  la  moelle,  où  les  fibres  commissurales 
ventrales  peuvent  s'entrecroiser  en  dehors  de  la  ligne  médiane 
(dans  les  cas  où  la  moelle  est  formée  de  plus  de  deux  moitiés  de 
plaques  neurales),  les  faisceaux  longitudinaux  subissent  toujours 
leur  décussation  sur  la  ligne  médiane,  unissant  pour  ainsi  dire  le 
cerveau  d'une  larve  à  la  moelle  de  l'autre  embryon. 

La  figure  7  représente  une  coupe  transversale  de  la  région 
rhombencéphalique  de  deux  larves  parabiotiques.  On  voit  que 
latéralement  cette  vésicule  est  en  continuité  avec  le  cerveau  moyen 
(les  deux  têtes  des  animaux  soudés,  formant  un  angle  de  60  degrés, 
ont  été  coupées  obliquement,  de  sorte  qu'on  voit  en  même  temps 
le  rhombencéphale  et  le  mésencéphale).  Ventralement  par  rapport 
au  système  nerveux,  on  trouve  une  couche  musculaire  et  les  deux 
pharynx,  qui  sont  restés  séparés  l'un  de  l'autre,  ainsi  que  les  branchies 
de  chacune  des  larves.  Dans  le  rhombencéphale,  on  ne  retrouve 
pas  trace  de  la  soudure,  mais  en  lieu  et  place  se  fait  la  décussation 
des  faisceaux  de  projection. 

Dans  la  région  postérieure,  où  les  deux  larves  restent  également 
séparées,  on  trouve  dans  chaque  queue  une  moelle  bien  formée: 
toutefois,  ceci  n'est  pas  une  règle  et  il  est  beaucoup  de  cas  où  les 
deux  extrémités  caudales  sont  soudées  en  une  seule;  on  trouve 
alors,  soit  un  canal  neural  commun,  de  proportions  et  de  volume 
normal  ou  un  peu  exagéré,  soit  une  moelle  dont  on  reconnaît  les 
deux  parties  formatrices  grâce  à  leur  situation  par  rapport  aux  deux 
cordes  dorsales,  soit  enfin  deux  moelles  bien  distinctes,  situées  côte 
à  côte  dans  une  queue  unique. 

Avant  de  commencer  l'étude  des  ganglions  et  des  nerfs  péri- 
phériques qui  nous  intéressent  en  particulier  dans  ce  travail,  je 
voudrais  encore  m'arrêter  quelques  instants  sur  la  description  des 
autres  organes  qui  entourent  le  système  nerveux. 

b)  Configuration  et  rapports  entre  tube  digestif,  corde  dorsale, 
myotome  et  autres  organes  de  chacune  des  larves  parabiotiques. 

Comme  je  l'ai  déjà  mentionné  plus  haut,  tous  les  organes  sont 
propres  à  chacune  des  deux  larves  soudées,  excepté  la  moelle,  qui 
est  commune. 
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Généralement,  les  deux  cavités  abdominales  sont  complètement 
séparées  l'uni'  de  l'autre,  de  sorte  que  le  tube  digestif  de  chacune 
des  larves  se  trouve  à  l'écart  de  celui  de  l'autre  embryon.  Même 
dans  les  cas  où  les  cavités  péritonéales  des  deux  embryons  sont  en 
communication,  les  intestins  restent  toujours  isolés.  La  séparation 
entre  les  cavités  abdominales  des  deux  larves  est  en  général  assurée 
par  le  pronéphros  et  par  une  bande  musculaire,  qui  correspond, 
ainsi  qu'on  le  verra  plus  loin,  aux  myotomes  internes  refoulés 
ventralement.  Dans  la  majorité  des  cas,  les  cordes  dorsales  restent 
individualisées  et  de  configuration  normale;  elles  sont  situées  l'une 
à  côté  de  l'autre  et,  malgré  cela,  elles  ne  se  soudent  pas  en  une  seule. 
Exceptionnellement,  elles  fusionnent  par  endroit;  c'est  là  le  résultat 
d  une  lésion  du  inésoderme  sous-jacent  à  la  plaque  neurale.  Dans 
les  cas  où  l'opération  n'a  pas  été  faite  juste  sur  la  ligne  médiane 
et  où  le  canal  neural  est  formé  de  plus  de  deux  moitiés  de  plaques 
médullaires,  les  deux  cordes  restent  écartées  l'une  de  l'autre.  Elles 
délimitent  alors  entre  elles  un  espace  dans  lequel  s'engagent  des 
nerfs  rachidiens,  dits  «  internes»,  ainsi  qu'on  le  verra  plus  loin. 

De  tous  les  organes,  ce  sont  les  myotomes  qui  semblent  le  plus 
altérés  dans  leurs  rapports.  On  en  trouve  bien  quatre  rangées, 
c'est-à-dire  deux  pour  cbacune  des  larves;  mais  seules  les  rangées 
correspondantes  aux  moitiés  intactes  des  plaques  neurales  des  deux 
embryons  ont  une  configuration  et  une  situation  normales;  ces 
myotomes,  qu'on  peut  nommer  «  externes  »,  se  trouvent,  comme 
s'il  s'agissait  d'une  larve  unique,  de  chaque  côté  de  la  moelle.  Par 
contre,  les  myotomes  correspondant  à  la  moitié  extirpée  à  chaque 
embryon  de  plaque  neurale,  que  je  considère  comme  «internes» 
(prenant  la  ligne  de  soudure  entre  les  deux  embryons  comme  ligne 
médiane),  se  trouvent  refoulés  ventralement,  dans  un  espace  à  peu 
près  triangulaire  compris  entre  les  cordes  dorsales  et  les  tubes 
digestifs.  A  ce  niveau,  ils  sont  souvent  très  réduits  de  volume  et 
soudés  entre  eux  de  manière  à  ne  former  qu'un  faisceau  musculaire 
très  grêle. 

Des  pronéphros,  seuls  les  externes  sont  à  leur  place  normale  et 
ont  une  configuration  habituelle.  Les  internes,  par  contre,  se 
trouvent  refoulés  ventralement,  comme  les  myotomes  correspon- 
dants avec  lesquels  ils  contribuent  à  former  une  paroi,  séparatrice 
des  deux  cavités  abdominales.  Les  pronéphros  internes  des  deux 
larves  ne  forment  généralement  qu'un  seul  organe  excréteur. 
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Dans  les  extrémités  antérieures  séparées  des  deux  larves,  seules 
les  vésicules  auditives  semblent  avoir  subi  des  changements  dans 
leurs  rapports;  les  vésicules  optiques  et  olfactives,  n'ayant  pas  été 
touchées  par  l'opération,  ne  présentent  rien  d'anormal  et  se  tro\ivent 
à  leur  place  respective.  Il  en  est  de  même  des  branchies  qui,  bien 
que  se  trouvant  déjà  dans  la  région  opérée,  ne  montrent  pas  de 
changements  appréciables.  Du  côté  interne  comme  du  côté  externe, 
elles  sont  très  abondantes  et  communiquent  par  leur  fente  avec  la 
cavité  pharyngienne  du  même  animal.  Parfois,  les  branchies  internes 
d'une  larve  se  confondent  avec  celles  de  l'autre  larve,  mais  c'est 
plutôt  un  accolement  qu'une  soudure,  de  sorte  qu'on  peut  facilement 
reconnaître  la  limite  de  séparation. 

Quant  aux  vésicules  auditives,  si  leur  situation  et  leur  confîgura- 
tion  est  tout  à  fait  typique  du  côté  externe  de  chaque  larve,  du 
côté  interne,  par  contre,  elles  sont  généralement  refoulées  ventrale- 
ment,  surtout  dans  les  cas  où  la  soudure  entre  les  deux  larves 
commence  déjà  à  la  hauteur  du  rhombencéphale.  Le  plus  souvent, 
malgré  leur  refoulement  ventral,  ces  otocystes  ont  un  développement 
normal;  mais  parfois  elles  se  soudent  l'une  à  l'autre  de  manière 
à  ne  constituer  qu'une  seule  vésicule  commune  pour  les  deux 
larves. 

Dans  la  région  postérieure,  la  configuration  des  myotomes  est 
généralement  normale,  lorsque  les  deux  extrémités  caudales  restent 
séparées;  par  contre,  dans  les  cas  où  elles  sont  soudées  de  manière 
à  ne  former  qu'une  seule  queue,  les  myotomes  internes  corres- 
pondant à  la  moitié  extirpée  de  la  plaque  neurale  se  trouvent 
refoulés  ventralement,  comme  dans  le  reste  du  corps. 

c)  Origine,  trajet  et  distribution  des  nerfs  crâniens  et  rachidiens. 

Dans  la  région  opérée,  là  où  les  deux  larves  possèdent  un  canal 
neural  commun,  et  surtout  dans  les  cas  où  cette  moelle  est  bien 
formée  (c'est-à-dire  lorsque  l'opération  a  été  faite  juste  sur  la 
ligne  médiane  et  que  la  moelle  est  constituée  exactement  de  deux 
moitiés  de  plaques  neurales),  on  ne  trouve  que  deux  séries  de  nerfs 
rachidiens.  De  chaque  côté  de  la  moelle  épinière,  on  constate  la 
présence  d'une  chaîne  de  ganglions  rachidiens  de  volume  et  de  forme 
typiques.  Ces  ganglions  ne  dépassent  guère,  dans  leur  superficie 
comme  dans  le  nombre  de  leurs  cellules  constitutrices,  ceux  d'une 
larve  unique;  situés  dans  l'espace  compris  entre  le  canal  neural  et  le 
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myotome,  ils  donnent  naissance  aux  racines  centrales,  qui  pénètrent 
dans  la  zone  dorsale  de  la  moelle  et  aux  nerfs  sensitifs,  qui  vont 
rejoindre  la  racine  motrice  issue  de  la  région  ventrale  du  canal 
médullaire.  Les  nerfs  mixtes,  ainsi  constitués,  glissent  dans  l'espace 
compris  entre  la  face  externe  d'une  des  cordes  et  le  myotome, 
contournent  ensuite  le  pronéphros  et  s'engagent  dans  la  paroi 
latérale  de  l'abdomen. 

Au  niveau  des  troisième,  quatrième  et  cinquième  segments,  ces 


Fig.  8. 

Coupe  transversale  du  corps  d'une  paire  de  larves  pa- 
rabiotiques  unimédullaires    d'Amblystoma  punctatum. 

Imprégnation  argen  tique;  gross.  60  x. 
a)  Moelle  unique  commune  aux  deux  larves,  b)  Gan- 
glions rachidiens.  c)  Nerfs  se  rendant  à  la  moitié  externe 
de  chaque  larve,  cl)  Ceinture  scapulaire  des  membres 
externes,  e)  Membres  internes.  /)  Tube  digestif  de 
chacune  des  larves,  g)  Cordes  dorsales,  h)  Myotomes 
internes,  i)  Ebauche  hépatique. 

nerfs  rachidiens  très  volumineux  constituent  le  plexus  brachial  et 
vont  innerver  la  patte  antérieure  externe. 

La  figure  8  correspond  à  une  coupe  transversale  de  la  région 
brachiale  d'une  paire  de  larves  parabiot  iques.  Nous  y  voyons  la 
moelle  unique  bien  formée,  entourée  latéralement  par  les  myotomes 
externes  et  ventralement  par  les  deux  cordes  dorsales.  Ces  dernières 
constituent,  avec  un  faisceau  musculaire  peu  volumineux  qui 
correspond  aux  myotomes  internes  et   le  pronéphros  interne  de 
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chacune  des  deux  larves,  une  paroi  qui  sépare  les  deux  cavités 
abdominales.  Extérieurement  et  dorsalement.  on  aperçoit  le  reste 
des  branchies  et  les  ceintures  scap>ulaires  des  membres  antérieurs 
externes  des  deux  larves.  Des  pattes  internes,  nous  ne.vovons  qu'une 
pethe  partie,  tout  an  bas  de  la  figure.  Latéralement,  par  rapport  à 
la  moelle,  nous  trouvons  les  ganglions  rachidiens.  auxquels  font 
suite  les  racines  sensitives:  celles-ci.  avec  les  racines  motrices  issues 
de  la  région  ventrale  du  canal  neuraL  forment  les  nerfs  mixtes,  qui 
se  dirigent,  par  un  trajet  assez  sinueux,  vers  la  hase  du  membre 
externe.  Dans  la  région  moyenne  de  F  embryon  et  dans  les  pattes 
internes,  on  ne  trouve  pas  trace  de  nerfs,  ainsi  qu'on  le  constate  sur 
cette  fiçrure. 

En  un  mot.  on  peut  dire  que  la  moitié  externe  du  corps  de  chacune 
des  larves,  comprenant  le  myotome.  la  paroi  abdominale  et  les 
membres,  reçoit  son  innervation  de  la  moitié  correspondante  de 

<^uant  à  la  moitié  interne  de  chacun  des  jumeaux,  son  innervation 
varie  d'un  animal  à  l'autre.  Dans  les  cas  où  la  moelle  est  formée 
de  plus  de  deux  moitiés  de  plaques  neurales  et  où  les  deux  cordes 
dorsales  sont  écartées  l'une  de  l'autre,  on  voit  apparaître  dans 
l'espace  qui  les  sépare,  immédiatement  contre  la  face  interne  de 
chacune  de  ces  cordes,  des  nerfs  rachidiens  d'un  aspect  parfois 
particulier:  ce*  nerfs  sont  le  plus  souvent  uniquement  moteurs:  ils 
tirent  leur  origine  de  la  face  ventrale  de  la  moelle  et  ne  montrent 
pas  sur  leur  trajet  de  cellules  ganglionnaires. 

Ces  expansions  motrices,  du  reste  très  peu  nombreuses,  ne  sont 
généralement  pas  accompasnées  des  cellules  de  la  gaine  de  Schwann. 
ce  qui  s'explique  par-  le  fait  de  l'absence  à  ce  niveau  de  la  crête 
ganglionnaire,  qui  est  rorigine.  ainsi  que  Habriso:*  (1904)  et 
d'autres  auteurs  l'ont  démontré,  des  éléments  sesrmentaires. 

Après  avoir  franchi  la  limite  ventrale  de  la  corde,  les  nerfs 
rachidiens  contournent  le  pronéphros  et  vont  se  distribuer  dans  la 
paroi  abdominale  (moitié  interne). 

Il  est  rare  que  ces  racines  motrices  internes  existent  sur  toute 
la  longueur  de  la  région  soudée  des  deux  larves:  le  plus  souvent,  la 
moelle  est  bien  formée  dans  toute  sa  longueur,  sauf  à  son  extrémité 
antérieure,  ou  elle  est  constituée  de  plus  de  deux  moitiés  et  où  elle 
donne  naissance  à  un  ou  deux  nerfs  internes,  qui  contribuent  à 
l'innervation  de  la  moitié  interne  de  la  larve  (du  côté  externe,  dans 
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lit  région  opérée,  mi.  trouve  six  à  huit  paires  de  nerfs  rachidiens). 
Les  membres  antérieurs  internes,  dans  ces  cas,  reçoivent  donc  leur 
innervation,  non  pas  comme  d'habitude  des  troisième,  quatrième 
et  cinquième  serments,  mais  des  premier  et  deuxième  nerfs,  qui, 
pour  atteindre  la  patte, 
doivent  emprunter  des 
voies  atypiques  et  se  di- 
riger (dus  caudaleinent 
que  normalement. 

La  figure  9  représente 
une  coupe  transversale 
de  la  moelle  cervicale 
d'une  paire  de  larves  pa- 
rabiotiques.  A  ce  niveau, 
le  canal  neural  est  formé 
de  plus  de  deux  moitiés 
de  plaques  neurales,  à  en 
juger  par  la  présence  dans 
sa  paroi  basale  d'un  fai- 
sceau  nerveux  longitudi- 
nal médian  supplémen- 
taire de  chaque  côté  duquel 
on  trouve  les  deux  com- 
missures ventrales  carac- 
téristiques de  ces  cas.  Au 
bas  de  la  figure,  on  voit 
les  deux  cordes  dorsales, 
qui  délimitent  eut  re  elles 
un  espace  libre  dans  le- 
quel apparait  un  nerf, 
que  j'ai  nommé  «  interne»; 


Fie  9. 

(loupe  transversale  de  la  moelle  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques  d'Amblystoma  punc- 
tatum.  Imprégnation  argent  ique;  gross.  200  x  . 

a)  Cordes  dorsales,  écartées  l'une  de  l'autre, 
laissant  entre  elles  un  espace  dans  lequel  on 
voit  apparaître:  b)  un  nerf  dit  «  interne  »  qui 
est  purement  moteur  et  ne  possède  pas  de 
cellules  de  Schwann  sur  son  trajet.  Dans  ce 
cas,  la  moelle  est  formée  de  plus  de  deux 
moitiés. 


il  s'agit   là  du  premier 

nerf  rachidien,  qui  est  très  grêle  et  uniquement  moteur:  on  peut 
le  suivre  sur  les  coupes  suivantes  jusqu'à  sa  terminaison  dans  la 
paroi  abdominale  ventrale  et  dans  le  membre  antérieur  interne. 

Dans  d'autres  cas,  lorsque  la  moelle  commune  aux  deux  larves 
est  bien  formée  dès  son  extrémité  antérieure  (c'est-à-dire  lorsqu'elle 
const  it  née  depuis  le  premier  segment  exactement  de  deux  moitiés 
de  plaques  neurales  et  ne  donne  par  conséquent  pas  naissance  à  des 
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nerfs  dits  «  internes  »),  la  moitié  aneurale  de  chacune  des  deux  larves 
reste  souvent  dépourvue  d'innervation,  ou  bien  est  pénétrée  par 
des  nerfs  tout  à  fait  atypiques  quant  à  leur  origine. 

Ainsi,  dans  quelques  cas,  ces  moitiés  internes  des  jumeaux 
n'ayant  pas  de  centres  nerveux  propres  ont  attiré  des  fibres  de  nerfs 
rachidiens  externes.  C'est  au  niveau  de  l'extrémité  ventrale  de  la 
corde  dorsale,  où  ces  nerfs  s'infléchissent  en  dehors  pour  aller 
contourner  le  pronéphros  et  s'engager  dans  la  paroi  abdominale 
externe,  qu'on  les  voit  se  subdiviser  en  deux  branches,  dont  une 


Fie.  10. 

Coupe  transversale  de  la  moelle  d'une  paire  de  larves 
parabiotiques  unimédullaires  d'Amblystoma  punctatum. 
Imprégnation  argentique;  gross.  200  X. 

a)  Les  deux  cordes  dorsales,    b)  Nerf  externe,  qui  se 
bifurque  et  donne  naissance  à  une  branche  anormale:  c,) 
qui  passe  transversalement  en  avant  de  la  corde  pour 
aller  innerver  les  myotomes  internes. 

continue  son  trajet  normal,  tandis  que  l'autre,  moins  volumineuse, 
mais  cependant  encore  assez  épaisse,  emprunte  une  voie  anormale: 
elle  se  dirige  transversalement  et  en  dedans,  passe  ventralement 
par  rapport  à  la  corde  et  s'engage  dans  le  myotome  interne,  qu'elle 
contribue  à  innerver.  L'importance  de  cette  branche  varie  d'un 
animal  à  l'autre;  parfois,  elle  se  compose  de  quelques  rares  fibres, 
parfois  au  contraire  il  s'agit  d'un  nerf  assez  volumineux. 

La  figure  10,  qui  correspond  à  une  coupe  transversale  de  '<> 
moelle  d'une  paire  de  jumeaux  parabiotiques,  nous  montre  un  de 
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ces  nerfs  à  son  origine.  En  dehors  de  la  corde  dorsale  gauche,  on 
trouve  de  ce  côté  le  nerf  rachidien  «  externe  »,  qui  se  divise,  ainsi 
qu'on  le  voit  au  bas  de  la  figure,  en  deux  branches  qui  forment 
entre  elles  un  angle  obtus;  l'un  des  rameaux,  à  direction  transversale, 
passe  au-dessus  de  l'aorte  et  va  se  perdre  dans  le  myotome  interne 
situé  au-dessous  des  cordes,  comme  on  peut  le  constater  sur  les 
coupes  suivantes. 

Enfin,  chez  d'autres  larves  parabiotiques,  nous  sommes  en 
présence  d'un  fait  encore  plus  curieux:  la  moitié  interne  du  corps, 
avec  le  membre  correspondant  dépourvu  de  son  innervation  propre, 
attire  des  branches  d'un  des  nerfs  crâniens.  C'est  en  effet  le 
complexus  glosso- pharyngien-vague  qui  contribue,  chez  plusieurs 
jumeaux,  à  l'innervation  de  la  patte  antérieure  interne. 

Avant  de  m'arrêter  sur  ce  fait,  je  veux  tout  d'abord  décrire  la 
disposition  et  le  trajet  des  ganglions  et  nerfs  de  la  tête. 

d)  Ganglions  et  nerfs  crâniens  des  jumeaux  parabiotiques. 

Des  ganglions  crâniens,  seul  l'un  des  complexus  glosso-pharyngien- 
vague  semble  avoir  subi  des  changements  importants  dans  sa 
distribution  ches  les  jumeaux  parabiotiques,  et  cela  dans  les  cas  où 
l'opération  fut  étendue  très  en  avant.  Chez  les  larves  où  la  soudure 
du  canal  neural  commence  seulement  à  la  hauteur  de  la  moelle 
cervicale,  chacune  des  tètes  est  bien  formée  et  possède  les  deux 
séries  de  complexus  ganglionnaires  externes  et  internes,  qui  se 
trouvent  à  leur  place  habituelle  et  qui  se  distribuent,  par  leurs 
branches,  dans  leurs  territoires  d'innervation  normale. 

Par  contre,  dans  les  cas  où  la  fusion  entre  les  deux  embryons 
commence  déjà  vers  la  partie  moyenne  du  rhombencéphale,  le 
changement  dans  les  rapports  des  ganglions  crâniens  est  très 
important.  Les  nerfs  de  la  Ve  paire,  ainsi  que  ceux  de  la  VI Ie- VI I Ie 
paire,  ne  sont  généralement  pas  atteints,  sauf  dans  quelques  cas 
où  le  complexus  acoustico-facia]  interne  se  trouve  rejeté  ventrale- 
ment;  mais  ce  déplacement  n'entraînant  pas  de  changements  dans 
sa  distribution,  il  est  donc  inutile  d'en  parler. 

Quant  aux  nerfs  glosso-pharyngien-vagues,  seul  celui  du  côté 
interne  présente  des  particularités  intéressantes  (celui  du  côté 
externe  ayant  conservé  ses  rapports  et  sa  distribution  normale).  Il 
se  trouve  généralement  situé  ventralement  par  rapport  au  rhom- 
bencéphale (commun  aux  deux  larves),  tout  près  de  la  ligne  de 
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soudure  et  au  voisinage  immédiat  du  ganglion  de  la  IXe-Xe  paire 
du  jumeau  opposé.  La  distance  qui  sépare  les  deux  complexus 
ganglionnaires  varie  d'ailleurs  d'un  cas  à  l'autre;  chez  certains 
jumeaux,  ils  sont  même  soudés  l'un  à  l'autre,  de  manière  à  ne 
const  it  uer  qu'un  amas  cellulaire  donnant  naissance,  vers  la  péri- 
phérie, à  deux  séries  de  troncs  nerveux  se  dirigeant  en  sens  opposé, 
c'est-à-dire  allant  vers  les  deux  embryons. 

Lorsque  les  ganglions  de  la  IXe-Xe  paire  interne  des  deux  jumeaux 
se  trouvent  séparés  l'un  de  l'autre,  que  la  distance  soit  considérable 


Coupe    transversale    de    l'extrémité    postérieure  du 
rhombencéphale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques 
é'Aniblysloma   punctatum.    Imprégnation  argentique; 
gross.  60  x  . 

a)  Zone  de  soudure  entre  les  deux  larves,  b)  Vésicules 
auditives  de  la  larve  gauche,  c)  Ganglion  glosso- 
phuryngien-vague  interne  de  l'embryon  gauche,  dont 
une  branche:  d\  traverse  la  ligne  de  séparation  entre 
les  deux  larves,  pour  aller  se  terminer  dans  la  muscu- 
lature et  la  peau  des  branchies,  e)  Pharynx.  /)  Bran- 
chies, g)  Ganglion  de  la  IXe-Xe  paire  de  la  larve  droite. 
h)  Corde  dorsale. 

ou  non,  on  ne  trouve  jamais  d'échange  de  fibres  entre  les  deux;  les 
branches  auxquelles  ils  donnent  naissance  se  dirigent  en  général 
\ cntralement,  pour  aller  se  distribuer  dans  leur  territoire  respectif 
habituel  dans  chaque  embryon.  Parfois,  cependant,  quelques 
rameaux  issus  des  ganglions  de  la  lXe-Xe  paire  d'une  larve  se 
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dirigeiïl  obliquement  et  ventralement,  franchissent  la  ligne  de 
séparation  des  deux  jumeaux  et  vont  se  terminer  au  contact  de  la 
musculature  et  de  la  peau  des  branchies  de  l'autre  animal;  cette 
branche,  qu'on  peut  qualifier  d'hétéro-embryonnaire,  s'anastomose 
parfois,  avant  de  se  terminer,  avec  un  nerf  de  la  même  larve.  Si  donc 
il  y  a  attraction,  celle-ci  n'existe  pas  entre  les  éléments  ganglion- 
naires, mais  plutôt  entre  les  tissus  musculaires  ou  cutanés  et  les 
nerfs. 

La  figure  1 1   représente  une  coupe  transversale  de  la  région 


Fig.  12. 

Coupe  transversale  de  la  région  rhornbencéphalique  de 
deux  larves  parabiotiques  unimédullaires  d'Amblystoma 

punctaîum.  Imprégnation  argentique;  gross.  60  x. 
a)  Khombencéphales  des  deux  larves,  b)  Mésencéphale. 
c)  Prosencéphale.  d)  Vésicule  olfactive,   e)  Pharynx. 
/)  Ganglion  glosso-pharyngien-vague. 

branchiale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques.  On  y  voit  les  deux 
rhombencéphales  à  l'extrémité  antérieure  de  leur  soudure  et,  de 
chaque  côté  de  la  vésicule  cérébrale  postérieure,  les  cavités  pha- 
ryngiennes des  deux  embryons,  qui  se  prolongent,  au  bas  de  la 
figure,  avec  les  fentes  branchiales. 

A  gauche  et  en  haut  du  tronc  cérébral,  on  aperçoit  le  reste  de 
la  vésicule  auditive  externe  de  l'une  des  larves;  en  bas,  on  trouve 
l'otocyste  interne  de  la  même  larve.  A  droite  de  la  figure,  entre 
la  vésicule  cérébrale  et  le  pharynx,  on  voit  l'extrémité  antérieure 
de  l'une  des  cordes  flanquée  de  deux  myotomes;  entre  ceux-ci  et 
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la  vésicule  auditive  interne  de  l'autre  larve,  se  trouvent  deux 
amas  de  cellules  nerveuses,  qui  ne  sont  autre  chose  que  les 
ganglions  glosso-pharyngien-vagues  internes.  Le  plus  volumineux 
de  ces  complexus  ganglionnaires,  celui  de  gauche,  envoie  une 
branche  nerveuse  qui  franchit  la  ligne  de  soudure  des  deux  larves 
(marquée  en  bas  par  l'encoche  ectodennique  et  par  une  ligne 
claire  dans  le  tronc  cérébral),  et  va  se  terminer,  comme  on  le 
constate  sur  les  coupes  suivantes,  an  contact  de  la  musculature 
de  l'autre  embryon. 


Fie.  13. 

Coupe  transversale  de  la  même  paire  de  larves  pa- 
rabiotiques  que  sur  la  figure  12.  mais  située  un  peu 
plus  en  arrière.  Imprégnation  argentique;  gross.  60  x. 

a)  Rhombencéphale.  b)  Mésencéphale.  c)  Vésicule 
optique,  d)  Pharynx,  e)  Branchies.  /)  Membres  internes 
des  deux  larves,  g)  Nerf  glosso-pharyngien-vague  (dont 
on  voit  le  ganglion  sur  la  photo  précédente)  qui  va 
innerver  les  membres  internes. 

Dans  son  ensemble,  le  complexus  glosso-pharyngien-vague  interne 
donne  naissance,  comme  l'externe,  à  une  série  de  brandies  qui  se 
rendent  aux  branchies,  au  cœur,  au  tube  digestif,  etc.,  ainsi  qu'au 
nerf  latéral,  lequel  existe  toujours  et  chemine  au  voisinage  de  la 
ligne  de  séparation  des  deux  jumeaux. 

Outre  ces  branches  habituelles,  on  constate  que  des  nerfs  de  la 
IXe-Xe  paire  se  détachent  souvent  des  rameaux  supplémentaires, 
qui  vont  contribuer  à  l'innervation  des  membres  internes  ainsi 
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que  de  toute  la  moitié  correspondante  de  l'embryon.  Ce  phénomène 
ne  s'observe  que  lorsque  cette  partie  de  la  larve  ne  reçoit  pas  son 
innervation  habituelle.  Les  branches  du  nerf  vague  destinées  à 
ces  nouveaux  territoires  accompagnent  fréquemment  le  nerf 
latéral,  mais  se  trouvent  aussi  très  souvent  isolées,  et  se  dirigent 
dès  leur  origine  d'avant  en  arrière  et  ventralement  pour  aller 
s'engager  dans  le  membre  interne;  elles  se  distribuent  parfois 
uniquement  à  la  région  scapulaire,  mais  chez  plusieurs  larves  la 


Fie.  14. 

Coupe  transversale  (légèrement  oblique  dans  le  sens 
ventral)  de  la  région  brachiale  d'une  paire  de  larves 
parabiotiques  unimédutlaires  d ' Amblystoma  punctqtum. 
Imprégnation  argentique;  gross.  60  x. 

a)  Rhombencéphale,  commun  pour  les  deux  larves. 

b)  Cordes  dorsales,  c)  Pharynx,  d)  Cœur,  e)  Région 
scapulaire  du  membre  interne,  qui  est  commun  poul- 
ies deux  larves.  /)  \erf  vague,  qui  innerve  ce  membre 

interne. 

portion  libre  de  la  patte  interne  est  aussi  pénétrée  par  ces  fibres 
du  nerf  vague. 

Ces  rameaux  offrent  un  volume  variable  suivant  les  embryons; 
tantôt  ils  sont  très  fins  et  ne  se  trouvent  qu'en  tout  petit  nombre 
dans  l'extrémité,  tantôt  ils  sont  plus  volumineux  et  abondants, 
même  dans  La  portion  libre  du  membre.  Ceci  est  probablement 
en  relation  avec  l"àge  des  larves  au  moment  de  leur  fixation:  chez 
les  embryons  jeunes,  il  y  aurai)   moins  de  libres  nerveuses  qui 
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abordent  l;i  j > ; 1 1 1 1 ■  ;  mais  an  l  ui'  et  a  mesure  que  ces  larves  se  déve- 
loppent, le  nombre  de  ces  libres  augmenterai!  de  plus  en  plus. 

Les  figures  12  et  13  représentent  deux  coupes  transversales  de 
la  région  branchiale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques  unimé- 
dullaires.  Sur  la  première  de  ces  figures,  qui  correspond  à  l'extré- 
mité antérieure  de  la  zone  de  soudure  entre  les  deux  embryons, 
nous  voyons  les  deux  rhombencéphales,  déjà  en  continuité  l'un 
avec  l'autre,  mais  dont  la  limite  médiane  se  reconnaît  encore;  de 
chaque  côté  de  ces  vésicules  cérébrales  postérieures,  on  aperçoit 


Fi.,.  15. 

Coupe  transversale  de  la  région  brachiale  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques  unimédullaires  d'Amblystoma 
punrtatuni .  I  mprégnation  argent  ique  :  irross.  00 

a)  Extrémité  postérieure  du  rhombencéphale.  b)  Corde 
dorsale,    c)  Pharynx,   d)  Membres  internes,    e)  Nerf 
glosso-pharyngien-vague,  qui  pénètre  dans  la  portion 
libre  du  membre  interne.  /I  Pronéphros.  g)  Cœur. 

des  fragments  du  mésencéphale,  du  prosencéphale  et  même  une 
vésicule  olfactive.  Au  bas  de  la  figure,  on  remarque  les  branchies 
internes  de  chacune  des  larves  soudées  et,  latéralement,  les  deux 
cavités  pharyngiennes. 

Entre  les  branchies  et  le  rhombencéphale  sont  les  deux  ganglions 
glosso-pharyngien-vagues  internes.  Ceux-ci  donnent  naissance, 
outre  leurs  branches  habituelles,  à  des  nerfs  qui  vont  aborder  les 
pattes  internes  de  ces  jumeaux,  ainsi  qu'on  le  constate  sur  la 
figure  13.  Cette  figure  correspond  à  une  coupe  située  100  micra 
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plus  en  arrière  que  La  précédente  et  qui  passe  par  l'extrémité 
antérieure  des  membres  internes  (les  coupes  étant  légèrement 
obliques  montrent  en  même  temps  le  rlmmbencéphale  et  les 
membres).  L'une  de  ces  pattes  (la  droite)  est  abordée  par  la  gauche 
par  un  nerf  issu  du  ganglion  glosso-pharyngien-vague  de  la  même 
larve,  mais  qui  reçoit  en  outre  une  anastomose  du  nerf  de  la 
Xe  paire  de  l'autre  larve.  Dans  ce  cas,  le  nerf  qui  pénètre  dans 
la  patte  est  bien  distinct  du  nerf  latéral,  lequel  se  trouve  à  droite 
du  membre.  Le  membre  interne  de  la  larve  gauche  reçoit  également 


Coupe  transversale  de  la  région  brachiale  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques  uniméduilaires  d' ' Amblystoma 
punctatum.  Imprégnation  argentique;  gross.  60 X. 

a)  Moelle  commune  pour  les  deux  larves,  bien  formée. 

b)  Cordes  dorsales,  c)  Tube  digestif,  d)  Ebauche  hé- 
patique, e)  Branchies.  /)  Myotome  interne,  g)  Pro- 
néphros.  /?)  Région  axillaire  des  membres  externes. 
i)  Membres  internes,  auxquels  aboutit  une  unique  fibre, 

d'origine  vagale. 

sun  innervation  du  coniplexus  ganglionnaire  vague,  niais  on  ne  voit 
sur  cette  ligure  que  des  fragments  de  nerf. 

La  figure  14,  qui  représente  une  coupe  transversale  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques,  montre  de  nouveau  un  cas  où  c'est  une 
brandie  du  nerf  glossoqiliaryngien-vague  qui  va  innerver  la  patte 
antérieure  interne.  Chez  ces  jumeaux,  les  deux  membres  internes 
sont  soudés  en  un  seul. 
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Dans  les  cas  dont  je  viens  de  décrire  les  figures,  le  nerf  de  la 
IXe-Xe  paire  ne  contribue  à  l'innervation  que  de  la  région  scapu- 
laire;  par  contre,  la  portion  libre  des  membres  ne  semble  pas  encore 
être  abordée  par  des  filets  nerveux;  mais  chez  d'autres  larves, 
ainsi  qu'on  le  voit  sur  les  figures  15,  16  et  17,  l'extrémité  distale 
de  la  patte  est  également  pénétrée  par  les  nerfs  hétérotopiques. 

Sur  la  figure  15,  qui  représente  une  coupe  transversale  et  oblique 
dans  le  sens  ventral  de  la  région  brachiale  d'une  paire  de  larves 
parabiotiques,  nous  apercevons,  en  haut,  un  fragment  du  rhom- 


Fig.  17. 


Région  des  membres  internes  de  la  figure  16.  représen- 
tée à  un  grossissement  200  x  . 

o)  Membres  internes,  b)  Fibre  nerveuse,  d'origine  va- 
gale,  qui  pénètre  dans  la  portion  libre  du  membre 
interne. 

bencéphale  limité  en.  bas  par  l'extrémité  antérieure  de  la  corde  et 
de  la  musculature.  Au-dessus  de  ces  dernières,  on  trouve,  à  gauche 
de  la  cavité  pharyngienne  de  la  larve  droite,  un  fragment  du  nerf 
glosso-pharyngien-vague,  qu'on  peut  suivre  sur  d'autres  coupes,  et 
qui,  après  avoir  contourné  le  pronéphros,  aboutit  à  la  patte  interne 
droite  de  l'animal;  ce  nerf,  qui  pénètre  dans  la  portion  libre  du 
membre,  ainsi  qu'on  le  voit  sur  cette  figure,  est  assez  volumineux. 
Le  membre  interne  de  la  larve  gauche  reçoit  une  innervation 
analogue,  ainsi  que  j'ai  pu  le  constater  sur  d'autres  sections. 
Les  figures  16  et  17  montrent  un  cas  où  la  portion  libre  de  la 
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patte  interne  est  abordée  par  quelques  fibres  nerveuses  venant 
également  du  nerf  de  la  IXe-Xe  paire.  Sur  la  première  de  ces 
figures,  qui  est  au  faible  grossissement ,  nous  voyons  la  configura- 
tion générale  de  ces  jumeaux.  Le  canal  nenral  unique,  bien  formé, 
est  bordé  latéralement  par  les  somites  externes  et  ventralement 
par1  les  deux  cordes  dorsales  avec  les  somites  internes  soudés  en 
un  faisceau  musculaire  assez  grêle.  De  chaque  côté,  nous  apercevons 
les  tubes  digestifs  des  deux  larves,  les  ébauches  hépatiques,  les 
pronéphros  et  les  membres  externes.  Ventralement,  se  trouvent 
les  pattes  internes,  qui  sont  représentées  au  fort  grossissement  sur 
la  ligure  17  et  où  Ton  voit  une  libre  nerveuse  unique  aboutissant 
à  celle  de  la  larve  droite. 

En  somme,  dans  l'ensemble,  nous  pouvons  dire  que  les  membres 
internes,  lorsqu'ils  sont  dépourvus  de  leur  innervation  normale, 
peuvent  même  attirer  des  nerfs  de  la  région  crânienne. 

e)  Distribution  des  nerfs  dans  la  région  caudale  des 
larves  parabiotiques. 

Je  ne  parlerai  pas  des  jumeaux  parabiotiques  à  extrémités  cau- 
dales séparées,  chez  lesquelles  la  distribution  des  nerfs  n'a  rien 
d'anormal  et  je  m'arrêterai  uniquement  à  la  description  des  cas 
où  les  deux  larves  soudées  ont  une  queue  commune.  Celle-ci,  ainsi 
que  je  l'ai  dit  plus  haut,  peut  être  simple  ou  double,  c'est-à-dire 
contenant  deux  moelles  el  donnant  naissance  extérieurement  à 
trois  ou  quatre  crêtes. 

Lorsque  la  queue  est  unique  et  ne  contient  qu'une  moelle,  celle-ci 
est  bordée  latéralement  par  deux  séries  de  ganglions  radi id  iens  ; 
ces  derniers  donnent  naissance  de  chaque  côté  à  des  nerfs,  qui  se 
distribuent  dans  une  moitié  de  la  queue. 

Les  cas  les  plus  intéressants  sont  ceux  où  la  queue  est  double 
et  où,  à  la  suite  de  l'opération,  les  canaux  médullaires  des  deux 
larves  ont  subi  des  changements  dans  leur  situation,  ('/est  ainsi 
qu'on  trouve  des  jumeaux  dont  l'extrémité  caudale  a  une  forme 
quadrangulaire  et  dont  les  quatre  angles  sont  formés  par  les  quatre 
crêtes.  Une  ligne  tendue  entre  les  nageoires  dorsales  et  ventrales 
passerait  juste  par  la  ligne  de  soudure  des  deux  embryons;  c'est 
sur  cette  ligne  que  se  trouvent  situées  les  deux  moelles,  dont  une 
a  une  position  ventrale  e1  l'autre  dorsale  et  sont   séparées  l'une 
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de  l'autre  par  les  deux  cordes  dorsales,  qui  se  trouvent  sur  la  ligne 
passant  par  les  deux  nageoires  latérales. 

D'une  manière  générale,  on  peut  dire  que  les  canaux  médullaires 
se  trouvent  situés,  non  pas  au  milieu  de  la  portion  caudale  de  chacun 
des  embryons,  mais  à  la  limite  entre  les  deux.  Ils  sont  donc  situés 
cuire  l;i  moitié  du  corps  d'une  larve  et  la  moitié  de  l'autre  larve. 
Chacune  des  moelles,  longées  latéralement  par  les  deux  chaînes  de 
ganglions  rachidiens,  contribuent  avec  eux  à  la  formation  des  nerfs 
mixtes  qui,  une  l'ois  constitués,  se  dirigent  latéralement,  contournent 


Fig.  18. 

Coupe  transversale  de  la  région  caudale  d'une  paire  de 
larves     parabiotiques    unimédullaires  d'Amblystoma 
punctatum.  Imprégnation  argentique;  gross.  60  x. 

a)  Moelles,  b)  Cordes  dorsales,  c)  Intestin  de  l'embryon 
droit,  d)  Cloaque  de  l'embryon  gauche,  e)  Nerfs  de  la 
moelle  de  chacune  des  larves  allant  se  distribuer  dans 
les  deux  embryons 

la  face  externe  de  l'une  des  cordes  et  vont  se  distribuer  dans  l'une 
des  moitiés  de  l'une  des  larves. 

La  figure  18  représente  une  coupe  transversale  de  la  région 
caudale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques.  Nous  y  voyons  les 
deux  moelles  situées  sur  une  ligne  marquant  la  limite  entre  les 
deux  et  faisant  une  croix  avec  celle  formée  par  les  cordes  dorsales. 
Les  myotomes  de  chaque  embryon  se  trouvent  au  contact  des  deux 
moelles.  D'un  côté  de  la  figure,  nous  trouvons  un  fragment  du 
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tube  digestif  d'un  embryon  et  de  l'autre  le  cloaque  de  l'autre 
embryon,  bordé  latéralement  par  l'ébauche  des  membres  posté- 
rieurs. Les  nerfs  qui  se  détachent  de  ces  deux  moelles  vont  innerver, 
ceux  de  droite  l'embryon  droit,  et  ceux  de  gauche  l'embryon  gauche. 

Dans  ce  cas,  chaque  moelle,  avec  les  ganglions  qui  l'accompagnent, 
contribuent  à  l'innervation,  non  pas  de  la  partie  caudale  de  l'une 
des  larves,  mais  d'une  moitié  de  chacune  d'elles.  Ainsi,  le  canal 
ueural  de  l'embryon  gauche  innerve  la  moitié  gauche  de  la  même 
larve  et  la  même  moitié  de  l'autre  larve,  et  réciproquement. 

En  somme,  les  faits  les  plus  importants  que  je  viens  d'observer 
chez  les  jumeaux  parabiotiques  unimédullaires  produits  à  partir 
d'embryons  d' Amblystoma  punctatum  au  stade  14-15  sont: 

1°  La  constitution  parfaite  de  la  moelle  épinière,  malgré  sa  pro- 
venance de  deux  différentes  moitiés  de  plaques  neurales. 

2°  La  conservation,  par  cette  moelle,  de  sa  forme  et  de  ses  rap- 
ports normaux  entre  ses  différentes  parties  (masses  latérales,  toit 
et  plaque  basale,  ainsi  qu'entre  la  substance  blanche  et  grise) 
malgré  sa  continuité  en  avant  avec  deux  encéphales,  dont  elle 
devrait  recevoir  deux  fois  plus  de  faisceaux  de  projection  que 
normalement. 

3°  La  décussation  des  faisceaux  de  projection,  bien  qu'ils  pro- 
viennent de  larves  différentes. 

4°  L'absence  d'attraction  mutuelle  entre  les  éléments  nerveux 
dans  les  cas  où  les  ganglions  de  la  IXe-Xe  paire  des  deux  embryons 
se  trouvent  l'un  à  côté  de  l'autre,  et  par  contre: 

5°  L'influence  attractive,  sur  ces  nerfs,  des  muscles  et  du  tissu 
cutané  des  branchies. 

Enfin  6°  l'innervation  atypique  de  la  moitié  interne  de  chaque 
larve,  lorsque  celle-ci  est  dépourvue  de  ses  nerfs  habituels,  soit  par 
les  nerfs  rachidiens  plus  antérieurs  du  même  côté,  ou  par  les  branches 
des  nerfs  externes  qui  passent  en  avant  de  la  corde,  soit  par  des 
rameaux  du  complexus  glosso-pharyngien-vague. 

Ces  faits,  qui  indiquent  l'influence  attractive  des  organes  péri- 
phériques, seront  discutés  en  particulier  plus  loin.  Pour  le  moment, 
je  veux  m'arrêter  sur  la  description  des  jumeaux  parabiotiques 
unimédullaires  produits  au  stade  12S-2! »  du  tableau  de  11 \hiuson. 


Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,  1938. 
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IV.   Examen   macroscopique   des  larves  parabiotiques 

OPÉRÉES    AU    STADE  28-29. 

Ces  embryons  parabiotiques  se  développent  chacun  d'une  manière 
différente;  les  larves  à  qui  je  n'ai  extirpé  qu'un  fragment  de  peau 
et  qui  peuvent  donc  être  considérées  comme  l'animal  porteur  du 
greffon  évoluent  tout  à  fait  normalement  et  se  comportent  comme 
un  non  opéré.  Par  contre,  les  larves  à  qui  j'ai  extirpé  une  grande 
partie  du  canal  neural  et  qui  sont  soudées  par  le  dos  aux  premières 
larves  prennent  un  aspect  particulier:  elles  s'enroulent  sur  elles- 
mêmes  en  cercle  ou  en  demi-cercle.  Ces  embryons  peuvent  être 
considérés  comme  des  parasites,  car  ils  dépendent  dans  leur  déve- 
loppement de  l'autre  embryon,  dont  ds  reçoivent  certainement  des 
substances  nutritives.  Cela  se  vérifie  par  le  fait  que  dans  certains 
cas  une  moitié  de  l'embryon  s'infecte  et  tombe  en  morceaux,  tandis 
que  l'autre  moitié  (la  tête,  par  exemple),  celle  qui  est  fixée  sur  la 
larve  jumelle  porteuse  du  greffon,  se  cicatrise  et  continue  à  vivre. 
Toutefois,  à  part  son  enroulement,  la  larve  parasite  ne  présente 
aucune  anomalie  qu'on  puisse  déceler  macroscopiquement.  La  tête, 
n'ayant  pas  été  touchée  par  l'opération,  est  bien  développée  et 
donne  naissance,  par  son  extrémité  postérieure,  dans  la  région  où 
elle  commence  à  être  soudée  à  l'autre  larve,  à  des  branchies  dont 
les  ramifications  sont  très  abondantes. 

Dans  le  tronc,  au  niveau  de  la  région  opérée,  on  remarque  une 
dépression  due  à  l'absence  du  canal  neural;  mais  cette  partie  de 
l'embryon  étant  soudée  à  l'autre  larve  se  confond  très  souvent  avec 
cette  dernière,  sans  qu'on  puisse  trouver  la  ligne  qui  les  sépare. 

Les  membres  antérieurs  sont  également  bien  développés  et  leur 
différenciation  est  aussi  précoce  que  celle  des  pattes  de  la  larve 
porteur  du  greffon;  cependant,  cela  n'empêche  pas  que  ces  larves 
aient  un  fonctionnement  un  peu  différent.  Au  stade  45-46  du  tableau 
de  Harrison,  lorsque  les  membres  antérieurs  sont  déjà  à  peu  près 
complètement  différenciés,  on  constate  que  tandis  que  les  pattes 
antérieures  de  la  larve  normale  sont  nettement  fonctionnelles, 
celles  de  l'embryon  parasite  restent  encore  inertes,  appliquées 
contre  le  corps  de  l'animal  et  en  légère  flexion.  En  outre,  ces 
membres  sont  alors  peu  ou  pas  du  tout  sensibles;  une  légère 
excitation  ne  produit  aucun  effet  et  l'animal  reste  immobile;  on 
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peut  même  écarter  La  patte  du  corps  sans  que  l'animal  réagisse; 
mais  lorsqu'on  le  déplace,  le  membre  reprend  généralement  sa 
position  primitive.  Cette  attitude  de  la  patte  ne  donne  pas  l'impres- 
sion d'une  paralysie,  mais  plutôt  d'une  contracture. 

A  des  stades  plus  avancés,  on  remarque  que  les  pattes  antérieures 
de  l'animal  parasite  deviennent  petit  à  petit  sensibles.  Une  exci- 
tation quelconque  de  ce  membre  produit  tout  d'abord  un  réflexe 
généralisé;  plus  tard,  celui-ci  se  localise  sur  la  patte,  qui  se  contracte 
seule. 

Chez  certaines  larves,  j'ai  observé  un  phénomène  tout  à  fait 
curieux,  qui  d'ailleurs  m'est  devenu  clair  à  l'examen  microscopique. 
Après  excitation  de  la  patte 
antérieure  de  la  larve  por- 
teuse du  greffon  ou  de  celle 
du  parasite,  il  y  avait 
réaction  de  l'autre  ani- 
mal. Ce  réflexe  croisé  n'est 
d'ailleurs  pas  le  seul  qu'on 
observe  car,  comme  je  le 
montrerai  plus  loin,  il  en 
existe  d'autres. 

Comme  on  le  voit,  c'est 
la  sensibilité  de  la  patte 
qui  apparaît  en  tout  pre- 
mier chez  la  larve  parasite; 
la  motilité  ne  commence  à 
se  manifester  que  plus  tar- 
divement. Les  mou  veinent  s 
de  ces  membres  ne  sont  pas 
les  mêmes  chez  tous  les 
animaux  ;  chez  les  uns  ils 
sont  complètement  indépen- 
dants de  ceux  des  pattes  antérieures  de  la  larve  porteuse  du 
greffon,  tandis  que  chez  d'autres  ils  sont  synchrones;  ceci  est  en 
relation,  ainsi  que  j'ai  pu  le  constater  après  l'examen  histologique, 
avec  le  mode  d'innervation  de  ces  membres. 

La  moitié  postérieure  du  corps  de  la  larve  parasite,  généralement 
en  forme  de  demi-cercle,  est  tout  à  fait  normalement  développée: 
à  la  hauteur  de  la  queue,  elle  possède  ses  nageoires  dorsale  el 


Ko..  19. 

Vues  dorsale  et.  ventrale  de  larves  para- 
biotiques  unimédullaires  de  Triturus,  pro- 
duites au  stade  du  laldeau  de  llarrison 
et  fixées  six  semaines  après  l'opération. 
Gross.  4  x  .  L'une  de  ces  larves,  à  qui  je 
n'ai  extirpé  qu'un  fragment  de  peau,  est 
normale,  tandis  que  l'autre,  à  qui  j'ai  résè- 
que une  partie  de  la  moelle,  est  enroulée. 
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ventrale,  qui  ont  le  même  diamètre  que  celles  de  l'embryon  porteur 
du  greffon.  L'excitation  de  cette  région  du  corps  est  suivie  d'une 
contraction  locale;  mais  parfois  il  y  a  une  réponse  de  l'hôte,  ce 
qui  est  dû,  ainsi  que  j'ai  pu  me  rendre  compte  après  l'examen 
microscopique,  à  la  soudure,  dans  quelques  cas,  de  la  moelle  de  la 
larve  parasite  à  celle  de  l'autre  embryon. 

La  figure  19  nous  montre  en  haut  une  vue  dorsale  et  en  bas  une 
vue  ventrale  de  quelques  larves  parabiotiques  de  Triturus  de  cette 
série.  Nous  y  voyons  les  embryons  porteurs  du  greffon,  d'aspect 
toul  à  fait  normal,  et  ceux  enroulés  sur  eux-mêmes,  que  je  considère 
comme  animaux  parasites.  A  part  cet  enroulement,  on  ne  reconnaît 
aucune  différence  entre  les  deux  embryons;  les  branchies,  les 
membres  et  les  nageoires  existent  chez  chacun  d'eux  et  de  forme 
à  peu  près  identique.  Les  pattes  antérieures  de  la  larve  parasite 
en  légère  flexion,  ainsi  qu'on  le  remarque  sur  la  figure,  sont  appli- 
quées contre  le  corps  de  l'animal,  tandis  que  celles  de  l'embryon 
porteur  du  greffon  sont  en  extension,  comme  c'est  le  cas  géné- 
ralement. 

Au  stade  45-46,  lorsque  les  deux  larves  ont  complètement 
résorbé  leur  réserve  de  vitellus  et  qu'elles  commencent  à  se  nourrir, 
on  constate  que  c'est  généralement  l'embryon  porteur  du  greffon 
qui  mange,  tandis  que,  par  contre,  le  parasite  offre  des  difficultés  à 
attraper  sa  proie;  il  est  intéressant  de  noter  que  lorsque  le  premier 
de  ces  deux  animaux  est  en  train  d'avaler  sa  nourriture,  la  larve 
parasite  exécute  souvent,  bien  que  n'ayant  rien  dans  sa  bouche, 
les  mêmes  mouvements  de  déglutition.  Il  s'agit  ici  de  mouvements 
réflexes  dûs,  soit  à  une  communication  nerveuse  entre  les  deux 
larves,  soit  simplement  à  une  excitation  séparée  des  centres  de  la 
nutrition  de  chacune  des  larves.  Il  est  cependant  curieux  de 
remarquer  que  dans  les  rares  cas  où  les  larves  parasites  sont 
capables  de  se  nourrir  elles-mêmes,  l'embryon  porteur  du  greffon 
ne  présente  pas  de  mouvements  réflexes  bien  localisés,  mais  répond 
d'une  manière  globale  en  essayant  de  fuir,  ce  qui  empêche  naturelle- 
ment l'autre  embryon  d'attraper  sa  proie.  Dans  d'autres  cas, 
lorsque  la  larve  parasite  exécute  des  mouvements  de  déglutition, 
son  hôte  ne  réagit  que  par  une  contraction  des  branchies. 

Lors  de  la  nage,  seule  la  larve  porteuse  du  greffon  exécute  des 
mouvements  caractéristiques  et  normaux;  par  contre,  l'embryon 
enroulé  reste  immobile  comme  un  fardeau  sur  le  dos  de  l'autre, 
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sauf  lorsqu'on  l'excite  directement  et  qu'il  essaye  de  nager  en 
tourniquet,  si  l'embryon  normal  ne  l'en  empêche  pas. 

De  l'ensemble  des  observations  macroscopiques,  il  faut  donc 
retenir  les  réflexes  croisés,  c'est-à-dire  d'un  animal  à  l'autre,  qui 
trouveront  leur  explication  dans  les  relations  nerveuses  entre  les 
deux  embryons  qu'on  observe  sur  des  coupes  histologiques  traitées 
à  l'argent  réduit. 

V.  Examen  microscopique  de  l'embryon  porteur  du  greffon. 

A  l'examen  microscopique,  on  constate  que  la  larve  porteuse  du 
greffon  (à  qui  je  n'ai  extirpé  qu'un  fragment  de  la  peau)  est 
constituée  tout  à  fait  normalement.  Son  système  nerveux  n'étant 
pas  touché  par  l'opération  présente  une  forme  typique  et  se  trouve, 
généralement,  à  l'écart  de  l'embryon  parasite,  sauf  dans  quelques 
cas  où,  la  lésion  étant  plus  profonde,  les  deux  parties  du  système 
nerveux  de  la  larve  enroulée  situées  en  avant  et  en  arrière  de  la 
région  extirpée  viennent  buter  contre  la  moelle  de  l'hôte  et  se 
confondent  avec  elle.  Cette  moelle  se  trouve  donc,  chez  ces  jumeaux 
parabiotiques,  en  continuité  en  avant  avec  un  encéphale  et  en 
arrière  avec  un  canal  neural  caudal  supplémentaires;  malgré  cela, 
elle  conserve  son  diamètre  et  son  aspect  normal.  Comme  chez  les 
embryons  unimédullaires  du  premier  groupe,  elle  montre  la  pro- 
portion habituelle  entre  les  substances  grise  et  blanche. 

Dans  tous  les  cas  (qu'il  s'agisse  d'une  moelle  isolée  ou  en  continuité 
avec  le  système  nerveux  de  l'embryon  parasite),  la  moelle  de  la 
larve  porteuse  du  greffon  donne  naissance  au  nombre  habituel  de 
nerfs  moteurs.  Les  ganglions  rachidiens  disposés  de  chaque  côté 
du  canal  neural  ne  présentent  non  plus  rien  d'anormal,  et  leurs 
prolongements  périphériques,  qui  constituent  les  racines  sensitives, 
vont  rejoindre  les  racines  ventrales  (tour  former  les  nerfs  mixtes. 
Ceux-ci  poursuivent,  généralement,  leur  trajet  habituel  et  contri- 
buent à  l'innervât  ion  du  corps  de  la  larve  porteuse  du  greffon. 

Dans  plusieurs  cas,  on  observe  au  niveau  de  la  soudure  des  deux 
larves  le  passage  de  fibres  de  cet  embryon  vers  les  myotomes  ou  les 
pattes  de  l'autre,  qui  est  dépourvue  à  cet  endroit  de  ses  centres 
médullaires  et  de  ses  nerfs.  Ces  branches  nerveuses,  pour  se  rendre 
dans  leurs  nouveaux  territoires,  traversent  parfois  transversalement 
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le  myotome  de  l'embryon  porteur  du  greffon  el  vont  se  distribuer 
dans  la  musculature  latérale  du  corps  du  parasite  Dans  d'autres 
cas,  les  nerfs  dorsaux  et  ventraux,  après  avoir  poursuivi  leur  trajet 
normal  jusqu'à  l'une  des  extrémités  du  myotome,  le  contournent 
ensuite  et  vont  se  terminer  dans  la  patte  de  l'autre  larve.  On  voil 
ainsi  des  fibres  nerveuses  contourner  le  bord  dorsal  de  la  musculature 
latérale  du  corps  et  aller  innerver  l'une  des  pattes  de  la  larve 


Fie,  20. 

Coupe  transversale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques 
unimédullaires  de  Triturus.  Imprégnation  argentique; 
gross.  60  x . 

1.  Kmbryon  normal  avec:  a)  moelle;  b)  ganglions  et 

nerfs  rachidiens;  c)  corde;   d)  tube  digestif. 

2.  Embryon  enroulé,  parasite  amédullaire,  avec  : 
a)  corde  dorsale;  /)  somites;  g)  tube  digestif;  h)  cœur: 
i)  branche  nerveuse,  qui  se  détache  du  nerf  gauche  de 
l'embryon  normal  et  traverse  transversalement  le  myo- 
tome pour  aller  innerver  la  musculature  de  la  larve 

parasite. 

parasite,  et  d'autres  libres  qui  contournent  le  bord  ventral  pour  aller 
se  terminer  dans  l'autre  membre. 

Parfois,  lorsque  les  membres  antérieurs  des  deux  embryons  se 
trouvent  à  la  même  hauteur,  on  observe  un  phénomène  particulier; 
un  nerf  du  côté  interne  de  l'embryon  normal  (c'est-à-dire  du  côté 
où  cette  larve  est  soudée  à  l'autre),  plus  volumineux  que  du  côté 
externe,  poursuit  son  trajet  habituel  en  passant  entre  la  corde  et 
le  myotome,  puis  entre  la  musculature  latérale  de  la  paroi  abdo- 
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minale;  arrivé  au  niveau  des  pattes  antérieures,  ce  nerf  se  bifurque 
alors  en  deux  branches  de  même  calibre,  dont  l'une  s'engage  dans 
le  membre  du  même  animal,  tandis  que  l'autre,  qui  forme  avec  la 
première  un  angle  presque  droit,  traverse  la  ligne  de  séparation 
des  deux  embryons  et  aborde  le  membre  antérieur  de  l'autre  larve 
(parasite). 

La  figure  20  représente  une  coupe  transversale  en  plein  corps 
d'une  paire  de  larves  parabiotiques  de  Triturus.  A  droite,  nous 


Fig.  21. 

Coupe  transversale  de  la  région  brachiale  'd'une  paire 
de   larves  parabiotiques  unimédullaires  de  Triturus. 
Imprégnation  argentique;  gross.  60  x. 

1.  Embryon  normal  avec:  a)  moelle;   b)  ganglions  et 
nerfs  rachidiens;  c)  corde  dorsale;  d)  tube  digestif. 

2.  Embryon,   parasite  amédullaire,    avec:    e)  corde 
dorsale;  /)  rnyotome;  g)  tube  digestif  ;  h)  cœur;  i)  bran 
che  nerveuse,  qui  se  détache  du  ganglion  de  l'embryon 
normal,  traverse  transversalement  le  rnyotome  et  se 

rend  à  la  musculature  de  la  larve  parasite. 

apercevons  l'animal  normal  avec  son  canal  neural  et  ses  nerfs 
périphériques  et  à  gauche  la  larve  parasite  amédullaire.  Celle-ci. 
soudée  contre  le  flanc  de  l'autre  animal,  montre  sa  corde  dorsale 
entourée  en  haut  et  en  bas  par  les  somifes  qui  sont  Fusionnés  en 
grande  partie  à  ceux  de  l'embryon  normal.  Un  peu  plus  à  gauche 
de  la  figure,  on  trouve  le  tube  digestif,  le  cœur  et  les  branchies 
du  parasite.  Du  ganglion  et  nerf  gauche  de  la  larve  porteuse  du 
greffon,  on  voit  se  détacher  une  branche  plus  ou  moins  considé- 
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rable,  qui  s'engage  dans  le  myotome,  le  traverse  et  va  se  distribuer 
au  contact  de  la  musculature  de  l'embryon  enroulé. 

La  figure  21,  qui  représente  une  coupe  transversale  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques  de  Triturus,  nous  montre  un  fait  analogue. 
Du  nerf  droit  de  l'embryon  normal,  situé  à  gauche  de  la  figure, 

on  voit  se  détacher  une 
branche,  qui  traverse  trans- 
versalement le  myotome  de 
cet  animal  et  va  se  distri- 
buer au  contact  de  la  mus- 
culature de  l'autre  larve. 

La  figure  22,  qui  repré- 
sente une  coupe  transversale 
d'une  paire  de  larves  para- 
biotiques de  Triturus,  nous 
montre  le  passage  de  la 
branche  dorsale  du  nerf 
gauche  de  l'embryon  normal 
vers  la  patte  du  parasite.  Ce 
nerf,  comme  on  le  voit,  tra- 
verse l'extrémité  dorsale  du 
myotome  et  aborde  la  région 
scapulaire  de  l'autre  larve 
située  en  haut  de  la  figure. 

La  figure  23  représente 
une  coupe  transversale  de 
deux  larves  parabiotiques  de 
Triturus  chez  lesquelles  le 
nerf  ventral  de  l'une  innerve 
simultanément  une  patte  an- 
térieure de  l'autre.  A  droite, 
en  haut,  nous  voyons  la 
moelle,  la  corde  et  les  so- 
mites  de  l'embryon  normal: 


Fie.  22. 

Coupe  transversale  de  la  région  brachiale 
d'une  paire  de  larves  parabiotiques  uni- 
médullaires    de    Triturus.  Imprégnation 
argentique;  gross.  60  x. 

1.  Embryon  normal,  avec  :  a)  moelle; 
b)  corde  dorsale;   c)  ganglions  et  nerfs; 

d)  tube  digestif. 

2.  Embryon  parasite,  avec:  e)  corde  dor- 
sale; /)  myotome;  g)  tube  digestif  ;  h)  cein- 
ture scapulaire  ;  i)  branche  dorsale  des 
nerfs  mixtes  de  l'embryon  normal,  qui 
va  se  rendre  à  la  ceinture  scapulaire  de  la 

larve  parasite. 


à  gauche  et  en  bas,  nous 
trouvons  la  corde  dorsale  et  la  musculature  du  parasite.  Les 
membres  antérieurs  de  ces  larves  se  trouvent,  les  externes  aux 
deux  extrémités  de  la  figure,  et  les  internes  l'un  à  côté  de  l'autre 
en  bas  et  au  milieu.  A  ce  niveau,  se  trouve  le  nerf  gauche  de 


SYSTÈME    N  K  IIVKl'X    DE   Jl'MEAUX  PARABIOTIQUES 


i;;.; 


l'embryon  aormal,  lequel  se  bifurque  en  deux  branches  d'égal 
volume,  qui  vont  l'une  vers  le  membre  de  la  même  larve,  et 
l'autre  vers  celui  du  parasite. 

Outre  ce  phénomène,  du  passage  des  nerfs  de  l'embryon  normal 
vers  celui  qui  est  dépourvu  d'une  partie  de  ses  centres  médullaires, 
on  observe  un  fait  plus  frappant;  la  larve  porteuse  du  greffon, 
bien  qu'ayant  son  innervation  propre  au  complet,  est  très  souvent 
pénétrée  par  des  nerfs  venant  de  la  larve  parasite,  ainsi  que  je  le 
montrerai  plus  loin. 


Fie.  23. 

Coupe  transversale  de  la  région  brachiale  d'une  paire 
de  larves  parabiotiques  unimédullaires  de  Triturus. 
Imprégnation  argentique;  gross.  60  X. 

1.  Embryon  normal  avec:  a)  moelle;  b)  corde  dorsale; 

c)  tube  digestif. 

2.  Embryon  parasite  avec:  d)  corde  dorsale;  c)  tube 
digestif;  /)  membres  externes  des  deux  larves;  g)  mem- 
bres internes;  h)  nerf  issu  de  la  moelle  de  la  larve  nor- 
male, qui  se  divise  en  deux  branches  se  rendant,  Tune 
dans  la  patte  du  même  animal,  l'autre  dans  celle  de 

la  larve  parasite. 

Dans  la  région  de  la  tête,  où  La  larve  porteuse  du  greffon  n'entre 
en  aucun  rapport  avec  l'embryon  parasite,  on  ne  trouve  rien 
d'atypique;  les  ganglions  et  nerfs  crâniens  offrent  une  origine,  un 
trajet  et  une  distribution  normale.  La  même  chose  peut  être  dite 
pour  la  portion  caudale,  où  l'opération  ne  change  rien  au  système 
nerveux. 
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VI.    L\\\ME.\    Ml<  KOSt  OIMnl  E    I»  K    1.  A    LARVE  PARASITE. 

La  larve  parasite  peut  être  divisée,  afin  de  rendre  sa  description 
plus  claire  et  facile,  en  trois  portions;  la  tête,  c'est-à-dire  la  partie 
de  l'animal  située  en  avant  de  la  région  opérée,  les  deux  tiers  du 
corps,  dépourvus  de  moelle  et  soudés  à  l'autre  larve,  et  enfin  la 
région  caudale  située  en  arrière  de  la  zone  de  soudure. 

Dans  la  tète,  il  n'y  a  pour  ainsi  dire  rien  de  changé;  l'encéphale, 
avec  ses  vésicules  antérieure,  moyenne,  postérieure  et  leurs  dérivés, 
sont  au  complet  et  de  configuration  normale.  Cela  peut  également 
être  dit  pour  les  vésicules  olfactives  et  auditives  qui  n'ont  pas 
subi  d'altération  à  la  suite  de  l'opération. 

Par  contre,  en  ce  qui  concerne  les  nerfs  crâniens,  il  y  a  des 
phénomènes  très  intéressants,  précisément  au  point  de  vue  du 
sujet  de  ce  travail.  Je  ne  parle  pas  des  complexus  ganglionnaires 
de  la  Ve  et  VIIe  paires,  qui  se  trouvent  à  l'écart  de  la  zone  opérée 
et  qui  sont  par  conséquent  normaux  quant  à  leur  distribution; 
je  passe  tout  de  suite  à  la  description  du  nerf  glosso-pharyngien- 
vague.  Dans  certains  cas  ce  nerf,  ainsi  que  je  l'ai  mentionné  plus 
liant,  donne  naissance,  en  plus  de  ses  branches  habituelles,  à  des 
rameaux  qui  vont  se  distribuer  dans  des  territoires  inusités.  Il 
s'agit  là  de  troncs  nerveux  qui  traversent  la  ligne  de  séparation 
des  deux  larves  et  vont  se  mettre  au  contact  de  la  patte  de  l'animal 
porteur  du  greffon. 

Chez  ces  jumeaux,  la  tête  de  la  larve  parasite  fait  un  angle 
presque  droit  avec  le  corps  de  l'hôte:  l'extrémité  postérieure  de 
son  rhombencéphale  (là  où  il  a  été  séparé  des  centres  inférieurs 
par  l'opération)  arrive  à  buter  contre  le  tronc  de  la  larve  porteur 
du  greffon,  ou  y  pénètre  en  partie,  de  sorte  qu'elle  se  trouve 
fréquemment  au  voisinage,  ou  à  la  hauteur  des  membres  antérieurs 
de  cet  animal.  La  distance,  qui  sépare  les  pattes  antérieures  de 
l'hôte,  du  rhombencéphale  et  surtout  du  ganglion  glosso-pharyngien 
vague  de  l'embryon  parasite  n'est  pas  très  considérable;  il  n'est 
donc  pas  étonnant  de  voir  une  branche  nerveuse  se  détacher  de  ce 
complexus  de  la  IX-Xe  paire  et  pénétrer  dans  le  membre  de  l'autre 
embryon.  Mais  ce  qui  est  frappant  ,  dans  ces  cas,  c'est  que  l'extrémité 
en  question  n'est  pas  dépourvue  de  ses  nerfs  habituels;  elle  reçoit, 
rumme  nornmlement .  les  trois  branches  nerveuses  (troisième,  qua- 
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t  rième  et  cinquième  nerfs  rachidiens)  constituant  son  plexus  brachial 
et  outre  cela  an  rameau  supplémentaire  venani  du  nerf  glosso- 
pharyngien-vague  de  l'autre  animal.  Cette  branche  nerveuse  aty- 
pique, pour  aboutir  dans  son  nouveau  territoire,  poursuit  d'abord 
un  trajet  rectiligne;  elle  longe  d'avant  en  arrière  la  face  externe 
du  myotome  de  la  larve  parasite;  au  niveau  de  la  région  scapulaire 
de  l'autre  embryon  elle  se  courbe  à  angle  droit  et  y  pénètre.  A  ce 
niveau  elle  s'anastomose  avec  les  nerfs  rachidiens  et  contribue, 
avec  ceux-ci,  à  la  formation  du  plexus  brachial.  Parfois,  cependant, 


Fie.  24. 

Coupe  transversale  d'une  paire  <le  larves  parabiot  iques 

unimédullaires  de  Triturus,  Imprégnation  argentique; 
gross.  60  x  . 

1.  Larve  normale  avec:  a)  moelle;  b)  corde  dorsale: 
c)  tube  digestif  :    d)  ganglions  et  nerfs  rachidiens  ; 

e)  membre  antérieur. 

2.  Larve  enroulée  avec:  f)  rhombencéphale ;  g)  gan- 
glion glosso-pharyngien- vague;   h)   branche  du  nerf 

vague,  se  rendant  à  la  patte  de  la  larve  normale. 

ce  rameau  nerveux  supplémentaire  hétéro -embryonnaire  reste  isolé 
et  se  termine  au  contact  de  la  musculature  et  de  la  peau  de  la  région 
sc;ipiilair<'. 

La  figure  24  représente  une  coupe  transversale  d'une  paire  de 
larves  parabiotiques  de  Triturus;  elle  nous  montre  un  cas  de  l'inner- 
vation, par  le  nerf  vague  de  l'embryon  parasite,  de  la  patte  de 
l'animal  normal.  Celui-ci,  situé  à  gauche  de  la  figure,  possède  son 


136 


J.  SZEPSENWOL 


système  nerveux  bien  formé;  de  ses  nerfs  rachidiens,  celui  du  côté 
droit  se  dirige  vers  la  patte  du  même  côté.  A  droite  et  en  haut 
de  la  figure  nous  apercevons  le  rhombencéphale  de  la  larve  parasite, 
avec  au-dessous  de  lui  le  ganglion  glosso-pharyngien-vague.  Un 
nerf,  qui  se  détache  de  ce  ganglion,  longe  la  face  externe  du  myotome 
et  pénètre  dans  la  patte  de  l'autre  larve  située  au  voisinage.  Dans 
ce  cas,  le  rameau  hétéro-embryonnaire  reste  isolé  et  se  termine  au 
contact  de  la  musculature  du  membre,  ainsi  que  j'ai  pu  le  voir 
sur  d'autres  coupes.  Par  contre,  dans  un  autre  cas,  la  branche  vagale 


Fig.  25. 

Coupe  transversale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques 
unimédullaires  de  Triturus.  Imprégnation  argentique; 
gross.  60  x  . 

1.  Larve  normale  avec:  a)  moelle:  b)  corde;  c)  gan- 
glions et  nerfs  rachidiens;  d)  région  scapulaire  de  la 

patte  antérieure. 

2.  Embryon  parasite  avec:  e)  corde  dorsale;  /)  somites; 
g)  branche  du  nerf  vague  qui  va  innerver  la  patte  de 

l'autre  larve. 

de  la  larve  parasite  s'anastomose  avec  les  nerfs  habituels  du  plexus 
brachial,  ainsi  qu'on  le  voit  sur  la  figure  25  qui  représente  une 
coupe  transversale  d'une  paire  d'animaux  parabiotiques.  En  haut 
de  la  figure  nous  trouvons  l'animal  porteur  du  greffon,  tandis  qu'en 
bas  et  à  droite  ce  sont  les  myotomes  et  la  corde  de  la  larve  enroulée. 
Au-dessous  de  ces  myotomes,  on  voit  un  fragment  du  nerf  vague. 
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qui  au  moment  de  sa  pénétration  dans  la  patte  de  l'embryon  normal 
se  confond  avec  les  nerfs  de  celui-ci. 

Dans  la  plupart  des  cas,  les  nerfs  d'origine  vagale,  qui  vont 
innerver  la  patte  de  l'autre  larve,  sont  mixtes;  ils  contiennent  des 
fibres  sensitives  et  motrices;  leur  nature  est  facile  à  déterminer  en 
les  suivant  depuis  leur  origine  et  grâce  à  la  présence,  à  leur  extrémité 
proximale,  du  ganglion  de  la  IX-Xe  paire.  Mais  parfois  les  membres 
de  l'hôte  reçoivent  des  branches  nerveuses  qu'on  ne  peut  pas  iden- 
tifier avec  aucun  des  nerfs  crâniens.  Ainsi,  de  l'extrémité  postérieure 


Fig.  26. 

Coupe  transversale  d'une  paire  de  larves  parabiotiques 
de  Trituras.  Imprégnation  argentique;  gross.  60   •  . 

1.  Larve  normale  avec:  a)  canal  neural;  b)  corde  dor- 
sale; c)  tube  digestif  ;  d)  région  scapulaire  du  membre 

antérieur. 

2.  Larve  enroulée  avec:  e)  pharynx;  /)  fragment  posté- 
rieur du  rhombeneéphale.  qui  donne  naissance  à  un 
nerf:  g),  qui  va  innerver  la  patte  de  la  larve  normale: 

h)  ganglion  glosso-pharyngien-vague. 

du  rhombeneéphale  de  la  larve  parasite,  au  niveau  où  celui-ci  a  été 
séparé  des  centres  inférieurs  (de  la  moelle  extirpée)  on  voit  se 
détacher  un  faisceau  de  fibres  nerveuses  qui  se  dirige  vers  la  patte 
de  la  larve  porteuse  du  greffon  et  contribue,  avec  les  nerfs  rachidiens 
de  cet  animal,  à  la  formation  du  plexus  brachial.  11  s'agit  là,  ainsi 
qu'on  le  voit  sur  la  figure  2(>,  d'un  nerf  uniquement  moteur,  car 
nulle  part  sur  son  trajet  on  ne  trouve  de  cellules  ganglionnaires. 


138  I.  SZEPSENWOI. 

Ce  nerf,  que  nous  pouvons  qualifier  de  supplémentaire,  est  analogue  à 
ceux  observés  par  Nicholas  lors  de  la  transplantation  d'un  membre  à 
la  place  d'une  vésicule  cérébrale  extirpée;  l'auteur  a  trouvé  des  cor- 
dons de  fibres  reliant  la  surface  lésée  de  l'encéphale  à  la  patte  greffée. 

La  figure  26  représente  une  coupe  transversale  d'une  paire  de 
larves  parabiotiques  de  Triturus.  On  y  voit  à  gauche  et  en  haut 
la  moelle,  les  myotomes  et  la  corde  de  l'embryon  normal,  à  droite 
la  cavité  pharyngienne  avec  les  branchies  du  parasite.  En  dehors 
du  myotome  droit  de  la  larve  porteuse  du  greffon,  on  trouve  un 
fragment  de  système  nerveux  qui  n'est  autre  chose  que  l'extrémité 
postérieure  du  rhombencéphale  de  la  larve  enroulée.  Un  faisceau  ner- 
veux se  détachant  de  cette  vésicule  cérébrale  postérieure  se  dirige  vers 
Ja  région  scapulaire  de  l'embryon  normal.  Un  peu  plus  à  droite,  nous 
trouvons  le  ganglion  glosso-pharyngien-vague  du  parasite,  qui,  Lui 
aussi,  envoie  des  filets  nerveux  vers  la  patte  de  l'autre  larve. 

En  somme,  les  nerfs  crâniens  de  la  larve  enroulée,  en  plus  de 
leur  territoire  de  distribution  normale,  contribuent  encore,  très 
souvent,  à  l'innervation  de  la  patte  de  l'autre  embryon,  et  cela 
malgré  que  ce  membre  reçoive  ses  nerfs  habituels.  Quant  à  la  portion 
aneurale  de  l'embryon  parasite  (y  compris  les  myotomes,  la  peau 
et  les  membres),  elle  reçoit  très  souvent  son  innervation,  ainsi  que 
je  l'ai  fait  remarquer  plus  haut,  de  l'autre  jumeau.  Ces  nerfs,  pour 
aboutir  dans  leur  territoire  nouveau,  effectuent  très  souvent  des 
trajets  anormaux.  Si  l'on  examine  les  myotomes  de  cette  région, 
on  voit  qu'ils  sont  abordés  par  des  fibres  isolées  à  direction  trans- 
versale: elles  ont  un  aspect  sinueux  et  passent  entre  les  faisceaux 
de  la  musculature  latérale  du  corps  de  l'hôte.  Ces  fibres,  qui  se 
détachent  des  nerfs  rachidiens  de  ce  dernier,  sont  parfois  groupées 
et  forment  des  branches  plus  ou  moins  volumineuses  (voir  figures  20 
et  21  décrites  plus  haut). 

Dans  d'autres  cas,  les  nerfs  de  l'animal  porteur  du  greffon 
poursuivent  leur  trajet  normal  jusqu'à  l'extrémité  ventrale  du 
myotome  et  c'est  de  là  qu'ils  donnent  naissance  à  une  série  de 
branches,  lesquelles  contribuent  à  l'innervation  de  la  musculature 
de  l'autre  larve  aneurale. 

Quant  aux  membres  de  l'embryon  parasite  (aneural),  ils  restent 
fréquemment  sans  innervation.  Ce  fait  est  constant  lorsque  ces 
pattes  se  trouvent  très  à  l'écart  de  la  moelle  de  l'embryon  normal 
ou  de  ses  propres  centres  nerveux  restés  intacts.  Par  contre,  dans 
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les  cas  où  elles  se  trouvenl  à  proximité  du  canal  neural  de  l'hôte, 
elles  suiii  abordées  par  les  nerfs  «le  ce  dernier.  Ces  nerfs,  ainsi  que  je 
l'ai  déjà  fa  il  remarquer  plus  haut,  poursuivent  généralement  leur  t  ra- 
jel  normal  jusqu'à  l'une  des  extrémités  du  nivoiome  (dorsale  ou  ven 
traie),  poin1  ensuite  leçon  tourner  et  s'engager  dans  les  pal  l  es  de  la  la  rve 
parasite.  D'autres  fois,  leur  trajet  est  a  l  y  piq  ne  dés  le  début .  en  passant 
an  travers  de  la  musculature  latérale  du  corps  (voir  fig.  22,  '!'■•). 

En  somme,  la  région  opérée  de  la  larve  parasite,  dépourvue  de 
ses  centres  et  nerfs  propres,  reçoit  son  innervation  du  système 
nerveux  de  l'hôte.  Ces  nerfs,  pour  atteindre  les  myotomes  ou  les 
membres,  qui  dans  ces  cas  sont  supplémentaires  (appartenant 
a  la  larve  parasite),  empruntent  des  voies  complètement  ou  par 
tiellement  atypiques.  Il  faut  remarquer  que  cette  surcharge  de 
l'innervation  n'est  pas  suivie  d'une  augmentation  correspondante 
du  volume  de  la  moelle  de  I  hôte.  Il  n'y  a  guère  d'accroissement 
du  nombre  total  des  cellules  dans  la  moitié  inl  éressée  du  canal  ne  ma  I 
par  rapporl  à  l'autre  moitié.  Mais,  par  contre,  le  nombre  d'éléments 
différenciés  semble  nettement  supérieur.  Il  en  es1  de  même  du 
volume  des  nerfs  moteurs  qui  sont  certainement  plus  considérables 

que  ceu\   du   CÔI  e  oppi  ise. 

Dans  les  ganglions  rachidiens  de  celte  région  (chez  l'embryon 
normal),  ce  phénomène  se  remarque  avec  encore  plus  de  clarté 
a  cause  de  leur  limite  bien  définie  ;  on  y  voit  nettement  une  augmen 
tation  du  nombre  des  cellules  différenciées. 

Dans  l'extrémité  caudale  i|e  l'endu'yon  parasite,  c'est-à-dire 
dans  sa  portion  située  en  arrière  de  la  région  opérée,  on  ne  trouve 
rien  d'anormal.  Le  canal  neural,  bien  «pie  séparé  par  l'opération 
de  ses  centres  supérieurs,  est  d'un  volume  normal  et  d'une  forme 

tout  a  fait  typique.  Il  en  est  de  mèi  les  ganglions  rachidiens 

et  des  nerfs  périphériques  qui  s'en  détachent,  lesquels  ne  sont  pas 
altérés,  m  dans  leur  trajet,  ni  dans  leur  distribution. 

De  I  ensemble  îles  faits  que  je  viens  d'observer  chez  les  jumeaux 
parabiotiques  unimédullaires  produits  au  stade  2S-2!'  du  tableau 
de  Harrison,  il  est  à  retenir:  I"  Le  passage  des  nerfs  de  la  larve 
normale  vers  les  myotomes  et  les  pattes  de  l'embryon  parasite 
dans  la  région  où  celui-ci  est  dépourvu  de  ses  centres  nerveux 
propres;  2°  L'innervation,  par  les  branches  du  vague  de  ranimai 
parasite,  de  la  patte  de  la  larve  porteuse  du  greffon,  qui  présente 
en  outre  son  plexus  nerveu x  habituel. 
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J'ai  déjà  longuement  discuté,  dans  mes  travaux  antérieurs,  la 
question  do  l'influence  des  organes  périphériques  sur  le  trajet 
de  la  fibre  nerveuse;  mais  étant  en  présence  de  faits  tout  à  fait 
nouveaux  et  très  démonstratifs  à  ce  sujet,  je  crois  utile  de  reprendre 
ce  problème,  pour  l'approfondir  encore  davantage. 

Dans  la  partie  descriptive  de  ce  travail,  je  me  suis  arrêté  à 
certains  détails  que  j'ai  observés  sur  des  animaux  parabiotiques 
et  qui,  en  somme,  ne  semblent  rien  avoir  à  faire,  du  moins  pour  le 
moment,  avec  le  problème  que  je  traite  ici  (déterminisme  de  la 
cellule  nerveuse  et  de  ses  prolongements).  J'ai  cependant  tenu 
à  les  signaler,  pour  donner  une  description  aussi  complète  que 
possible  de  ces  animaux:  d'autre  part,  ces  faits  pourront  avoir  leur 
signification  plus  tard,  lorsque  j'aurai  étudié  toute  une  série  de 
nouvelles  expériences,  que  j'ai  déjà  exécutées,  mais  que  je  n'ai  pas 
encore  examinées  microscopiquement,  qui  se  rapportent  directe- 
ment à  la  croissance  des  fibres  nerveuses  à  l'intérieur  du  canal 
médullaire. 

Je  ne  peux  pas,  pour  le  moment,  m'allonger  sur  la  question  de 
la  formation  du  tube  neural:  celui-ci,  comme  je  l'ai  démontré 
plus  haut,  peut  prendre  naissance  à  partir  de  fragments  provenant 
de  deux  embryons  différents  et  acquérir  toutefois  son  aspect 
typique.  Il  y  a  là  une  sorte  de  régulation,  que  j'ai  déjà  constatée 
dans  une  série  d'autres  expériences  de  rotation  à  180°  d'une  partie 
de  la  plaque  neurale.  et  dont  le  mécanisme  et  la  cause  nous 
échappent  complètement. 

Hutchixson  (1935),  ayant  interchangé  un  fragment  de  la  moitié 
gauche  de  la  plaque  neurale  avec  celui  de  la  moitié  droite,  ou 
l'ayant  tourne  à  LS<i°,  signale,  également,  la  régulation  presque 
complète,  dans  sa  forme,  du  système  nerveux.  Ce  fait  frappant 
parle  incontestablement  contre  la  prédétermination:  le  système 
nerveux  des  larves  de  Batraciens  semble  jouir,  contrairement  aux 
idées  de  Coghill  et  d'autres  auteurs,  d'une  labdité  extraordinaire 
dans  sa  forme  comme  dans  sa  différenciation. 

La  forme  du  canal  neural  dépend,  ainsi  que  Lehman n  et  d'autres 
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auteurs  l'ont  démontré,  des  organes  de  voisinage  (somites  et 
corde  dorsale);  or,  chez  les  larves  parabiotiques  unimédullaires 
produites  au  stade  14-15  du  tableau  de  Harrison,  les  deux  séries 
de  somites,  que  j'ai  dénommées  externes  bien  qu'elles  proviennent 
de  deux  embryons  différents,  ont  une  disposition  semblable  à 
celle  d'un  animal  unique;  il  n'est  donc  pas  étonnant  de  voir  la 
moelle  qu'elles  entourent  présenter  un  aspect  normal. 

Quant  à  la  présence  de  deux  cordes  dorsales  au  voisinage  d'un 
canal  neural  unique,  cela  ne  peut  pas  être  pris  en  considération, 
étant  donné  que  l'opération  n'a  eu  lieu  qu'à  des  stades  relativement 
tardifs,  soit  à  un  moment  où  l'inlluence  des  tissus  cordaux  est 
terminée. 

Il  n'est,  d'autre  part,  pas  étonnant  que  cette  moelle,  qui  se 
continue  en  avant  avec  deux  encéphales,  dont  elle  devrait  donc 
recevoir  deux  fois  plus  de  faisceaux  de  projection  que  normalement  , 
ait  cependant  son  volume  habituel.  Son  diamètre  est,  en  effet, 
analogue  à  celui  du  canal  neural  d'une  larve  unique;  or,  chez  ces 
animaux  parabiotiques,  la  moelle  ne  contribue,  dans  la  majorité 
des  cas,  à  l'innervation  que  d'un  embryon  unique  (moitié  externe 
de  chacun  des  jumeaux);  le  volume  du  canal  médullaire  semble  donc 
être  réglé,  non  pas  par  les  centres  nerveux  supérieurs,  mais  plutôt 
par  les  territoires  d'innervation.  Ceci  peut  être  également  dit  pour 
le  rapport  des  substances  blanche  et  grise,  qui  chez  ces  animaux 
n'a  guère  changé.  D'après  la  théorie  de  la  neurobiotaxis  d'Ariens 
Kappers,  les  éléments  du  canal  neural  se  différencient  ;iu  voisinage 
et  sous  l'influence  des  faisceaux  descendants;  or,  dans  tous  les  cas 
que  je  viens  de  décrire,  et  où  la  moelle  est  formée  juste  de  deux 
moitiés,  je  n'ai  pu  trouver  ni  l'augmentation  du  nombre  des 
cellules  fonctionnelles,  ni  celle  des  faisceaux  descendants,  et  cela 
bien  que  ce  canal  fasse  suite  aux  deux  encéphales.  Par  contre,  dans 
les  cas  où  la  moitié  interne  des  larves  parabiotiques,  qui  est  amé- 
dullaire,  reçoit  également  son  innervation  des  nerfs  externes 
(fig.  10),  on  constate  dans  la  moelle,  à  ce  niveau,  une  augmentation 
du  nombre  des  neuroblast.es  différenciés. 

Ces  faits,  qui  parlent  contre  la  théorie  de  la  prédétermination, 
confirment  notre  point  de  vue,  exprimé  précédemment ,  de  l'influence 
des  organes  périphériques  sur  la  différenciation  de  la  cellule  nerveuse. 
Chez  les  larves  parabiotiques  unimédullaires,  le  nombre  des  faisceaux 
de  projection,  ainsi  que  celui  des  cellules  fonctionnelles  de  la 
Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,  1938.  10 
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moelle,  semble  être  réglé,  non  pas  par  les  centres  supérieurs,  mais 
par  les  territoires  d'innervation. 

Un  autre  fait  intéressant  au  sujet  du  déterminisme  du  trajet  de 
la  fibre  nerveuse  est  celui  de  la  décussation  des  faisceaux  de 
projection  et  de  l'entrecroisement  des  fibres  commissurales.  Comme 
on  l'a  vu  chez  les  larves  parabiotiques  unimédullaires,  ces  décussa- 
tions  ont  aussi  lieu  et  les  faisceaux  longitudinaux  passent  de 
l'encéphale  d'un  embryon  dans  la  moitié  de  la  moelle  de  l'autre. 
Il  en  est  de  même  des  fibres  commissurales  du  canal  neural,  dans 
les  cas  où  celui-ci  est  formé  juste  de  deux  moitiés.  En  outre,  chez 
les  larves  où  la  moelle  comprend  plus  de  deux  moitiés  et  montre 
deux  commissures  (une  de  chaque  côté  de  la  ligne  médiane),  dont 
l'emplacement  semble  être  déjà  déterminé  avant  le  stade  14-15  où 
l'opération  a  eu  lieu,  on  trouve  encore  des  fibres  un  peu  plus  dorsales 
et  plus  longues  qui  s'étendent  d'une  moitié  du  canal  neural  vers 
l'autre.  11  s'agit  là  d'une  toute  nouvelle  commissure,  qui  a  pris 
naissance  postérieurement  afin  de  mettre  en  relation  les  deux 
différentes  parties  constituantes  de  la  moelle. 

Ces  entrecroisements  des  différents  faisceaux  sont-ils  déterminés 
par  les  centres  supérieurs  ou  par  les  organes  périphériques,  ou 
encore  s'effectuent-ils  en  suivant  des  voies  préétablies  ?  Pour  le 

m  'nt.  il   in'esl    impossible  de  me  prononcer  d'une  manière 

catégorique  au  sujet  de  cette  question.  Je  la  reprendrai  plus  tard, 
lorsque  j'aurai  étudié  une  série  de  nouvelles  expériences  déjà  en 
cours;  toutefois  il  me  semble  qu'on  peut  déjà  exclure  l'hypothèse 
de  voies  préétablies  et  celle  de  l'influence  des  centres  supérieurs, 
puisque  nous  trouvons  chez  ces  larves  parabiotiques  la  formation 
de  nouvelles  commissures  et  que  l'entrecroisement  des  faisceaux 
de  projection  peut  avoir  lieu  même  lorsque  les  deux  moitiés  du 
canal  neural,  dans  la  région  où  elles  sont  soudées,  ne  se  correspondent 
pas  au  point  de  vue  de  leurs  segments  (comme  par  exemple 
lorsqu'une  moitié  du  rhombencéphale  est  soudée  avec  une  moitié 
de  moelle  cervicale).  Quant  à  la  commissure  ventrale  de  la  moelle, 
sa  détermination  avant  le  stade  14-15  ne  semble  toutefois  pas  être 
stable,  puisqu'on  trouve  cette  commissure  d'aspect  tout  à  fait 
typique  dans  les  cas  de  rotation  à  180°  d'une  moitié  de  la  plaque 
neurale  où  les  éléments  dorsaux  sensitifs  viennent  prendre  la  place 
des  cellules  motrices. 

Enfin,  abordons  la  question  du  trajet  des  nerfs  périphériques, 
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qui  nous  intéresse  en  particulier  dans  ce  travail.  Me  basant  sur  mes 
expériences  précédentes,  j'ai  déjà  conclu,  ainsi  qu'on  le  sait,  (pie  la 
direction  de  la  libre  nerveuse  dépend  surtout  et  avant  tout  de 
l'action  attractive  des  organes  périphériques.  Cette  hypothèse 
trouve  son  appui  dans  les  résultats  que  je  viens  de  signaler. 

Ainsi  que  je  l'ai  montré  plus  haul  chez  les  larves  parabiotiques 
uniinédullaires  produites  au  stade  14-15  du  tableau  de  Harrison, 
dont  la  moitié  interne  d'une  grande  partie  du  corps  de  chaque 
embryon  est  dépourvue  de  ses  centres  et  nerfs  propres,  ce  sont  les 
éléments  nerveux  d'une  toute  autre  région  qui  contribuent  à  son 
innervation:  parfois,  c'est  une  branche  du  nerf  vague  du  même 
animal  qui  aborde  la  patte  interne;  d'autres  fois,  ce  sont  les  rameaux 
des  nerfs  rachidiens  externes,  c'est-à-dire  de  l'autre  moitié  du  corps, 
qui  passent  transversalement  en  avant  de  la  corde  pour  atteindre 
les  territoires  dépourvus  de  leur  innervation  propre. 

L'innervation  des  membres  par  les  nerfs  crâniens  n'est  pas  un 
fait  nouveau;  Detwiler,  Nicholas  et  d'autres  auteurs  l'ont  déjà 
signalé  précédemment  ;  mais,  dans  leurs  expériences,  la  patte  a  été 
transplantée  dans  la  cavité  orbitaire  ou  dans  une  autre  région  de 
la  tête,  de  sorte  qu'on  pouvait  penser  que  dans  ces  cas  les  branches 
des  complexus  ganglionnaires  de  la  Ve-VIIe  et  IXe-Xe  paires  ne 
font  que  suivre  leur  trajet  habituel,  et  abordent  le  membre  hétéro- 
topique  uniquement  parce  que  celui-ci  se  trouve  sur  leur  trajet. 
En  d'autres  termes,  ces  nerfs  ne  feraient  (pie  suivre  la  voie  de  la 
moindre  résistance. 

Or,  ce  n'est  pas  le  cas  dans  mes  expériences,  où  les  pattes  anté- 
rieures, de  même  que  le  complexus  ganglionnaire  du  glosso- 
pharyngien-vague,  sont  restés  à  leurs  places  respectives;  si  une 
branche  de  ce  nerf  a  abordé  le  membre  antérieur,  il  ne  peut  guère 
s'agir  d'une  coïncidence.  Ce  fait  ne  peut  s'expliquer  autrement  que 
par  l'action  attractive  de  la  patte,  qui,  dépourvue  de  son  innervation 
habituelle,  provoque  la  déviation  de  quelques  branches  issues  du 
nerf  vague. 

Le  passage  des  libres  nerveuses  d'un  côté  de  l'animal  à  l'autre  a 
déjà  été  également  signalé  précédemment  par  Hamburger  (1928). 
Cet  auteur  a  vu,  lors  de  l'extirpation  d'une  moitié  de  la  moelle  lombo- 
sacrée  chez  des  embryons  d'Amphibiens,  une  branche  se  détacher  des 
nerfs  rachidiens  du  côté  sain,  passer  en  avant  de  la  corde  dorsale  et 
aller  contribuer  a  l'innervation  de  la  patte  du  côté  opéré.  Dans  mes 
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expériences  de  parabiose  unimédullaire,  le  rameau  né  des  nerfs 
externes,  qui  passe  en  avant  de  la  corde,  se  distribue  le  plus  souvent 
dans  les  myotomes  internes,  ce  qui  montre  qu'également  ces  der- 
niers exercent  un  pouvoir  attractif  sur  les  libres  nerveuses. 

L'influence  attractive  des  organes  périphériques  sur  les  nerfs 
semble  être  très  puissante,  puisqu'elle  s'exerce  d'un  embryon  à 
l'autre.  Harrison,  ayant  réalisé  la  parabiose  en  soudant  deux- 
larves  par  les  parois  ventrales,  a  signalé,  sans  du  reste  y  attribuer 
une  grande  importance,  le  passage  d'un  nerf  d'un  animal  à  l'autre. 
Dans  le  cas  mentionné  par  cet  auteur  américain,  on  pouvait  penser 
que  ce  nerf  n'a  fait  que  suivre  son  trajet  normal  et  a  abordé  l'autre 
embryon  parce  que  celui-ci  se  trouvait  sur  son  parcours.  Or,  ce  n'est 
pas  le  cas  dans  mes  expériences:  chez  les  animaux  parabiotiques 
unimédullaires  produits  au  stade  14-15,  on  pouvait  encore  penser 
penser  que  le  passage  des  branches  du  nerf  vague  d'une  larve  dans 
les  branchies  de  l'autre  n'est  qu'une  simple  coïncidence,  ces  organes 
se  trouvant  sur  leur  trajet.  Par  contre,  chez  les  embryons  de  la 
deuxième  série  (animaux  parabiotiques  produits  au  stade  28-29), 
où  nous  avons  vu  le  passage  de  nerfs  à  travers  le  myotome  pour  se 
rendre  d'un  animal  à  l'autre,  il  s'agit  indiscutablement  de  voies 
nouvelles  et  anormales.  Il  en  est  de  même  des  cas  de  division  des 
nerfs  brachiaux  en  deux  rameaux  d'égal  volume,  dont  un  se  rend 
à  la  patte  de  la  larve  parasite.  Il  s'agit  nettement  là  de  branches 
nerveuses  supplémentaires  créées  sous  l'influence  des  nouveaux 
territoires  à  innerver  et  attirées  par  eux. 

On  peut  se  demander  si  l'attraction  nerveuse  s'exerce  uniquement 
par  les  territoires  dépourvus  de  nerfs  ou  bien  aussi  par  ceux  qui  sont 
déjà  innervés  ?  C'est  là  une  question  assez  difficile  à  résoudre:  le 
fait  que  normalement  on  n'observe  jamais  le  passage  des  fibres 
nerveuses  d'un  côté  de  l'animal  à  l'autre  et  que  cette  aberration 
des  nerfs  se  rencontre  uniquement  dans  les  cas  où  un  certain  organe 
est  dépourvu  de  ses  rentres  médullaires,  parle  en  faveur  de  la 
première  hypothèse;  seuls  les  territoires  dépourvus  de  nerfs 
semblent  exercer  cette  action  attractive. 

Nous  savons,  des  expériences  de  Rogers  (1929-1930),  qu'après 
la  transplantation  d'un  fragment  du  canal  neural,  dorsalement  par 
rapport  à  l'ébauche  de  la  patte  antérieure  chez  les  larves  d'Am- 
blystoma,  ce  membre  reçoit,  en  plus  de  son  innervation  propre, 
des  nerfs  venant  du  greffon. 
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Dans  nies  expériences,  j'ai  constaté  un  l'ait  analogue,  ainsi  que 
je  l'ai  montré  plus  liant,  dans  les  cas  de  parabiose  produits  au 
stade  28-29;  les  membres  des  larves  porteurs  du  greffon,  qui 
possédaient  leur  innervation  propre,  étaient  en  outre  abordes  par 
les  branches  du  complexus  glosso-pharyngien-vague  de  la  larve 
parasite.  Mais  le  fait  de  cette  innervation,  que  nous  pouvons 
considérer  comme  double,  ne  parle  pas  contre  notre  hypothèse, 
car  les  nerfs  provenant  de  deux  sources  différentes  ont  pu  être 
attirés  en  même  temps  dès  leur  formation,  c'est-à-dire  à  un  stade 
où  la  patte,  qui  exerce  cette  action  attractive,  est  encore  dépourvue 
d'innervation. 

Un  fait  qui  se  dégage  de  mes  expériences  est  que  l'espace  dans 
lequel  l'action  attractive  de  la  patte  se  propage  est  assez  étendu. 
Des  résultats  de  Rogers,  il  semble  que  seuls  les  fragments  de  la 
moelle  transplantés  dorsalement  par  rapport  an  membre  et  à  son 
voisinage  immédiat,  sont  influencés.  Par  contre,  ceux  greffes 
ventralement,  en  arrière  ou  en  avant,  ne  le  sont  pas.  Chez  les 
larves  parabiotiques  de  Triturus,  que  je  viens  de  décrire,  le  ganglion 
du  nerf  vague  de  l'embryon  parasite  ne  se  trouve  pas  dorsalement, 
mais  latéralement  par  rapport  à  la  patte  de  l'hôte,  et  en  outre  la 
distance  qui  sépare  ces  deux  organes  est  beaucoup  plus  considérable 
que  dans  les  expériences  de  Rogers. 

D'autre  part,  le  fait  que  les  membres  antérieurs  peuvent  attirer 
les  branches  du  nerf  vague  du  même  animal  situé  beaucoup  plus 
en  avant  (dans  les  cas  de  parabiose  produits  au  stade  14-15), 
ainsi  que  des  rameaux  des  nerfs  rachidiens  externes,  me  permettent 
de  conclure  que  l'action  attractive  des  organes  périphériques  se 
propage  dans  toutes  les  directions  en  l'orme  d'éventail.  Klle  agit 
sur  les  centres  nerveux  habituels,  comme  sur  ceux  qui  par  hasard 
arrivent  à  se  trouver  dans  ce  champ  d'influence.  11  y  a  là  certaine- 
ment une  gradation  dans  l'intensité  de  cette  action  attractive; 
celle-ci  serait  plus  forte  au  voisinage  immédiat  du  membre  et 
faiblirail  au  fur  et  à  mesure  qu'on  s'en  éloigne;  c'est  ainsi  qu'on 
peut  expliquer  la  différence  des  résultats  de  Rogers  de  ceux  que 
je  viens  d'observer.  Lorsqu'on  transplante  des  fragments  de 
moelle  dans  le  voisinage  d'une  patte  antérieure,  alors  (pie  les 
centres  médullaires  de  la  région  brachiale  de  la  larve  sont  restés 
intacts,  seuls  les  greffons  les  plus  proches,  c'est-à-dire  ceux  qui  se 
trouvent  dans  la  région  de  l'intensité  maximum,  seront  influencés. 
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et  les  nerfs  qui  en  naissent  seront  attirés  par  le  membre,  en  même 
temps  que  ceux  de  la  moelle  de  l'hôte.  Dans  les  cas  de  parabiose 
où  les  membres  internes  sont  dépourvus  de  leurs  centres  nerveux 
habituels,  ce  sont  les  nerfs  lointains  de  la  zone  d'intensité  minimum, 
qui  sont  attirés,  ce  qui  n'arrive  pas  normalement.  Or,  ce  fait 
confirme  d'une  manière  démonstrative  notre  point  de  vue:  ce  sont 
les  organes  sans  innervation  qui  possèdent  une  action  attractive 
pour  les  nerfs;  cette  influence  serait  épuisée  ou  neutralisée  lorsque 
les  tissus  sont  abordés  par  les  filets  nerveux. 

[.    I  i  \  TTRACTION  NERVEUSE  EST-ELLE  DE  NATURE  «  SPÉCIFIQUE  »  ? 

Sous  le  mot  «  spécifique  »,  je  n'entend  pas  faire  une  distinction 
entre  les  nerfs  rachidiens  et  crâniens,  car  si  l'on  part  de  ce  point 
de  vue,  ma  discussion  est  superflue.  Comme  on  l'a  vu  de  mes 
expériences,  ainsi  que  de  celles  de  Detwiler,  Nicholas  et  d'autres 
auteurs,  les  membres  antérieurs  peuvent  être  innervés  aussi  bien 
par  les  nerfs  rachidiens  de  n'importe  quelle  région  (par  ceux  qui 
normalement  ne  contribuent  pas  à  la  formation  du  plexus  brachial) 
que  par  les  nerfs  crâniens.  Mais  c'est  une  erreur  de  vouloir  séparer 
les  nerfs  île  l;i  |è|e  de  ceux  du  corps,  car  an  poinl  de  vue  fonc- 
tionnel je  ne  vois  pas  de  différence;  les  uns  comme  les  autres  se 
composent  de  fibres  somatiques  motrices  et  sensitives  et  d'éléments 
sympathiques.  Il  n'est  donc  pas  étonnanl  de  voir  pénétrer  des 
branches  de  nerfs  crâniens  dans  les  pattes  antérieures. 

Par  contre,  si  l'on  fait  une  distinction  entre  les  nerfs  somatiques 
et  viscéraux,  il  semble  nettement  qu'alors  l'attraction  soit  spéci- 
fique. Les  expériences  ci-dessus  décrites  n'apportent  pas,  il  est 
vrai,  de  preuves  en  faveur  de  cette  hypothèse,  mais  une  série 
d'autres  résultats  que  je  viens  de  signaler  ailleurs  sont  très  démons- 
t  rat  ifs  (1937).  Contrairement  aux  affirmations  de  Detwiler,  je 
viens  de  constater  que  les  vésicules  optiques  et  olfactives  trans- 
plantées à  la  place  d'une  ébauche  de  membre  n'exercent  aucune 
influence  attractive  sur  les  nerfs  rachidiens  moteurs  et  sensitifs 
(somatiques)  ;  seuls  les  éléments  sympathiques  sont,  dans  ce  cas, 
nettement  activés.  Un  organe  visuel,  transplanté  dorsalement  par 
rapport  à  l'extrémité  antérieure,  ne  provoque  pas  la  déviation  des 
nerfs  mixtes;  or,  ceux-ci  passent  au  voisinage  du  greffon;  à  ce 
niveau,  on  trouve  sur  son  parcours  un  amas  de  cellules  nerveuses, 
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qui  rappelle  par  sa  forme  le  ganglion  ophtalmique  (ciliaris)  et 
dont  se  détachent  des  fibres  qui  vont  se  terminer  au  contact  de 
la  membrane  pigmentaire  de  l'œil. 

Dans  les  cas  de  parabiose,  nous  avons  vu  que  les  éléments 
nerveux,  contrairement  aux  affirmations  de  Detwiler,  ne  semblent 
pas  s'attirer  mutuellement;  les  deux  ganglions  glosso-pharyngiens- 
vagues  internes  (des  deux  larves),  même  s'ils  se  trouvent  l'un  à 
côté  de  l'autre,  ne  paraissent  pas  échanger  entre  eux  des  fibres, 
bien  qu'il  y  en  ait  très  souvent  qui  traversent  d'une  larve  à  l'autre 
pour  aller  se  terminer  au  contact  de  la  musculature  et  de  la  peau 
des  branchis.  D'autre  part,  chez  les  animaux  parabiotiques  de 
Trituras  produits  au  stade  28-29,  ainsi  que  dans  les  cas  de  trans- 
plantation de  fragments  de  moelle  au  voisinage  du  canal  médullaire 
normal,  je  n'ai  pas  pu  voir  de  déviation  des  nerfs  de  leur  trajet 
habituel  pour  aller  d'un  système  nerveux  à  l'autre. 

Ces  faits,  très  démonstratifs,  parlent  nettement  en  faveur  de 
notre  hypothèse,  que  seuls  les  organes  périphériques  (muscle  et 
peau)  exercent  une  influence  attractive  sur  les  nerfs,  influence  qui 
serait  de  nature  spécifique;  les  organes  de  la  vie  de  relation  attire- 
raient les  fibres  somatiques  et  ceux  de  la  vie  végétative  influence- 
raient les  éléments  sympathiques. 

II.  Mécanisme  m:  l'action  attracti\e. 

Il  m'est  dillicile,  à  l'heure  actuelle,  de  me  prononcer  sur  le 
mécanisme  de  Tact  ion  attract  ive  des  organes  périphériques  sur  les 
nerfs.  Dans  mes  travaux  antérieurs,  j'ai  déjà  entamé  la  discussion 
de  cette  question;  je  m'y  suis  prononcé  contre  l'hypothèse  de  Weiss 
qui,  comme  on  le  sait,  admet  que  les  fibres  nerveuses,  pour  atteindre 
les  organes  périphériques,  ne  font  que  suivre  la  voie  de  la  moindre 
résistance.  Mans  les  cultures  de  tissus,  ainsi  que  dans  l'organisme 
vivant,  il  y  aurait  une  orientation  micellaire  eu  rapport  avec  l'in- 
tensité de  la  croissance  d'un  organe  et  dont  dépendrait  la  direction 
des  prolongements  neuronaux.  Cette  hypothèse  ne  cadre  guère  avec 
les  données  expérimentales  que  je  viens  d'énumérer,  à  savoir 
l'innervation  atypique  des  organes  périphériques  chez  les  larves 
parabiotiques.  Il  est  dillicile  de  comprendre,  si  l'on  admet  cette 
théorie,  pourquoi  normalement  les  membres  antérieurs  ne  sont 
jamais  abordés  par  les  branches  du  nerf  vague,  et  pourquoi,  lorsque 
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ces  extrémités  sont  dépourvues  de  leurs  centres  nerveux,  elles  sont 
pénétrées  par  les  rameaux  de  la  L\-Xe  paire,  d'autant  plus  que 
chez  les  larves  parabiotiques  que  je  viens  de  décrire,  la  situation 
respective  de  ces  deux  formations  n'a  pas  été  altérée;  par  consé- 
quent, il  n'y  a  guère  de  changement  dans  l'orientation  micellaire. 
Il  en  est  de  même  des  cas  où  les  branches  des  nerfs  externes  passent 
transversalement  en  avant  de  la  corde  dorsale  pour  aller  se  rendre 
vers  le  myotome  dépourvu  de  son  innervation  normale.  Ces  faits 
parlent  nettement  contre  l'hypothèse  de  Weiss,  et  sont  plutôt  en 
faveur  de  la  présence  d'une  action  attractive  exercée  par  les  organes 
périphériques  sur  les  nerfs,  action  qui  doit  être  due,  ainsi  que  je 
viens  de  le  constater,  à  la  suite  d'autres  expériences,  à  la  croissance 
et  à  la  différenciation  de  ces  organes. 

Lorsque,  chez  les  larves  d'Amblystoma,  on  transplante  dorsalernent 
par  rapport  à  sa  place  normale,  l'ébauche  d'un  membre,  celle-ci, 
en  se  développant,  attire  des  nerfs  qui  pour  l'atteindre  empruntent 
des  voies  atypiques  en  passant  transversalement  entre  les  faisceaux 
musculaires  du  myotome.  Cette  déviation  des  nerfs  ne  s'observe 
que  dans  les  cas  où  le  bourgeon  de  la  patte  hétérotopique  se  déve- 
loppe très  rapidement.  Par  contre,  dans  les  cas  où  la  croissance 
ilu  ^ivilnii  r>i  l.'nte.  rr  phénomène  ne  s'observe  pas,  e1  le  membre 
en  situation  dorsale  reste  souvent  sans  innervation,  ou  est  pénétré 
plus  tard  par  les  nerfs  de  voisinage  dont  le  trajet,  jusqu'à  ce  niveau, 
est  normal. 

Après  transplantation  d'un  bourgeon  de  membre  de  larves  de 
Tritwus  plus  avancées  (au  stade  40-42  du  tableau  de  Harrison) 
sur  des  larves  d'Amblystoma  jeunes  (stade  28-29),  j'ai  observé  un 
fait  analogue.  Le  greffon  hétéro-embryonnaire,  dans  la  majorité 
des  cas,  reste  stationnaire  dans  son  développement;  comme  au 
moment  de  l'opération,  il  marque  le  début  de  sa  digitation  alors 
que  les  pattes  de  l'hôte  sont  déjà  complètement  différenciées.  Ces 
membres,  qui  sont  pour  ainsi  dire  inactifs,  n'exercent  au  début 
aucune  attraction  sur  les  nerfs:  nulle  part  on  ne  peut  trouver  de 
branche  nerveuse  qui  traverse  le  myotome  pour  les  aborder.  A  des 
stades  plus  avancés,  les  pattes  greffées  commencent  à  subir  de 
légers  changements  et  marquent  un  début  de  différenciation;  elles 
sont  alors  abordées  par  les  éléments  nerveux  de  l'hôte  qui  passent 
à  leur  voisinage. 

Il  semble  donc  nettement  que  la  croissance,  et  surtout  la  diffé- 
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renciation  d'un  organe,  jouent  un  grand  rôle  dans  l'attraction 
nerveuse,  mais  ces  deux  processus  agissent-ils  en  élaborant  des 
substances  chimiques  neurotropes,  ou  bien  par  un  mécanisme 
physique  ?  C'est  là  une  quest  ion  t  l  es  compliquée.  I  (ans  mes  travaux 
précédent  s.  je  me  suis  prononcé  en  laveur  de  la  deuxième  possibilité, 
puisque  dans  les  expériences  de  cultures  de  tissus  nerveux  il  était, 
jusqu'à  maintenant,  impossible  de  provoquer  la  déviation  des  fibres 
nerveuses  au  moyen  des  substances  extraites  d'organes  (Harrison, 
Weiss).  Par  contre,  les  fragments  de  muscles  explantés  en  même 
temps  que  les  éléments  nerveux  semblent  en  influencer  la  croissance 
et  la  différenciation  (Grigorieff,  Hordley).  Il  est  cependant  difficile 
d'exclure  complètement  la  théorie  chimique,  puisque,  ainsi  que  nous 
le  savons,  1rs  conditions  de  croissance  in  vitro  ne  sont  pas  les  mènies 
qu'in  vivo.  Et  d'autre  part,  un  seul  et  même  organe,  comme 
l'épit hélium  qui  tapisse  la  cavité  buccale  chez  les  embryons  de 
Mammifères,  peut  posséder  des  parties  à  neurotropisme  positif 
(celle  qui  donne  naissance  à  la  muqueuse  gingivale)  et  des  parties  à 
neurotropisme  négatif  (celle  qui  fournit  l'émail).  Il  est  donc  possible 
qu'en  écrasant  un  tel  tissu,  ces  deux  substances  qui  seraient  peut-être 
de  nature  chimique  différente  se  neutralisent  l'une  l'autre,  d'où 
les  résultats  négatifs  (Jaquerod,  1937).  Mes  recherches  ultérieures 
me  permettront  peut-être  de  résoudre  ce  problème. 


III.  Base  anatomioie  des  différents  réflexes  «  bianimaux  » 

CHEZ   LES   LARVES   PAR ABIOTIQUES. 

Les  constatât  ions  microscopiques  que  je  viens  de  signaler  semblent 
éclairoir  la  question  des  différents  réflexes  qui  se  propagent  d'un 
animal  à  l'autre  dans  les  cas  de  parabiose.  Ainsi,  le  fonctionnement 
synchrone  des  membres  externes  des  jumeaux  (produits  au  stade  14- 
15),  trouve  son  explication  dans  le  l'ait  (pie  ces  pattes,  appartenant 
à  des  larves  différentes,  reçoivent  leur  innervation  d'une  moelle 
moque,  moelle  qui  résulte  de  la  soudure  de  deux  moitiés  de  plaques 
neurales  (provenant  chacune  d'une  larve  différente)  mais  qui,  par 
sa  forme  et  sa  constitution,  ne  diffère  en  rien  du  canal  neural  d'une 
larve  unique.  Ces  deux  moitiés  sont  reliées  entre  elles  par  les  fibres 
commissurales,  qui  mettent  certainement  en  connexion  les  centres 
qui  contribuent  à  l'innervation  du  membre  antérieur  externe  d'une 
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larve  parabiotique  avec  ceux  qui  président  à  l'activité  de  la  patte 
externe  de  l'autre  larve,  d'où  leur  fonctionnement  synchrone. 

L'absence  de  synchronisme  entre  le  fonctionnement  des  membres 
externes  et  internes  est  justement  due  à  leur  innervation  provenant 
de  source  différente:  ceux  du  côté  interne  reçoivent  souvent  des 
branches  du  nerf  vague  ou  d'autres  centres  qui  n'ont  rien  à  faire 
avec  les  nerfs  brachiaux. 

Enfin,  la  simultanéité  du  réflexe  de  déglutition  chez  les  deux 
larves  accolées  est  sans  doute  due  aux  connexions  de  leurs  centres 
rhombencéphaliques,  car,  comme  je  l'ai  montré  plus  haut,  la  soudure 
entre  les  deux  jumeaux  commence  déjà  très  souvent  au  niveau 
de  la  vésicule  cérébrale  postérieure,  où  l'on  constate  que  les  faisceaux 
longitudinaux  descendants  d'un  animal  s'entrecroisent  avec  ceux 
de  l'autre. 

Chez  les  larves  parabiotiques  unimédullaires  produites  au  stade 
28-29,  les  réflexes  se  propageant  d'un  animal  à  l'autre  trouvent 
également  parfois  leur  explication  dans  la  continuité  d'un  système 
nerveux  central  avec  l'autre.  Mais,  très  souvent,  il  s'agit  simple- 
ment de  connexions  périphériques:  ainsi,  le  réflexe  branchial  d'un 
animal  à  la  suite  de  l'excitation  de  la  patte  de  l'autre  est  sans 
doute  dû  à  la  branche  du  nerf  vague,  qui  traverse  d'une  larve  à 
l'autre  et  contribue  à  l'innervation  de  son  membre  antérieur.  Il  y 
a  donc  là  une  innervation  simultanée  par  le  nerf  de  la  Xe  paire 
des  branchies  d'un  embryon  et  de  la  patte  de  l'autre. 

Quant  aux  membres  antérieurs  des  larves  parasites  qui  fonc- 
tionnent tantôt  synchroniquement  tantôt  asynchroniquement  avec 
ceux  de  l'hôte,  cela  est  sûrement  lié  à  leur  mode  d'innervation: 
comme  on  l'a  vu  plus  haut  chez  certains  embryons,  les  nerfs  du 
plexus  brachial  de  l'hôte  se  bifurquent  et  abordent  simultanément 
les  pattes  antérieures  du  même  animal  et  celles  du  parasite,  ce 
qui  explique  leur  fonctionnement  synchrone.  Par  contre,  dans 
d'autres  cas,  les  membres  antérieurs  de  l'embryon  enroulé  restent 
sans  nerfs  ou  reçoivent  quelques  filets  nerveux  des  centres  extra- 
brachiaux, soit  du  même  animal,  soit  de  la  larve  porteur  du  greffon; 
il  n'est  donc  pas  étonnant  de  voir,  dans  ces  cas,  un  asynchronisme 
dans  les  contractions  des  pattes  des  deux  embryons  soudés. 
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RÉSUMÉ 

Des  jumeaux  parabiotiques  unimédullaires  ont  été  produits,  par 
accolement,  sur  des  larves  d' Amblystoma  punctatum  et  de  Trilurus, 
soit  au  stade  14-15  du  tableau  de  Harrison  après  résection  chez 
une  des  larves  d'une  grande  partie  de  la  moitié  droit e  de  la  plaque 
neurale  et  chez  l'autre  de  la  moitié  gauche,  soit  au  stade  28-29 
après  extirpation  à  l'un  des  embryons  d'un  fragment  étendu  de 
canal  neural  et  à  l'autre  d'un  lambeau  de  la  peau. 

Chez  les  animaux  parabiotiques  de  la  première  série,  seule  la 
moelle  d'une  grande  partie  du  corps  était  commune  aux  deux 
larves;  le  reste  des  organes,  ainsi  que  la  tête  et  la  queue,  était 
propre  à  chacune  d'elles.  La  moelle,  malgré  sa  provenance  de  deux 
moitiés  différentes  de  plaques  neurales  et  sa  continuité  en  avant 
avec  deux  encéphales,  avait  une  forme  et  une  constitution  tout 
à  fait  typiques,  connue  s'il  s'agissait  du  canal  neural  (l'un  embryon 
unique.  La  décussalion  des  faisceaux  de  projection  et  l'entrecroise- 
ment des  fibres  commissurales  avaient  lieu  comme  normalement, 
bien  que  dans  ces  cas  les  fibres  provenaient  d'animaux  différents. 

Les  nerfs  rachidiens,  originaires  de  cette  moelle  et  de  ganglions 
rachidiens  qui  l'accompagnent,  contribuent  à  l'innervation  d'une 
des  moitiés  de  chaque  larve  (moitié  externe),  c'est-à-dire  dans 
l'ensemble  une  larve  unique.  L'autre  moitié,  avec  le  membre  dit 
interne  de  chaque  embryon,  soit  restait  sans  innervation,  soit 
recevait  des  branches  du  nerf  vague,  ou  encore  des  rameaux 
passant  transversalement  en  avant  de  la  corde  et  se  détachant 
des  nerfs  rachidiens  externes. 

Les  ganglions  glosso-pharyngiens-vagues  internes  des  deux 
larves,  qui  se  trouvent  souvent  l'un  à  côté  de  l'antre  n'exercent 
aucune  influence  attractive  l'un  sur  l'autre,  tandis  que  les  libres 
nerveuses  de  ces  complexus  ganglionnaires  passent  souvent  d'un 
embryon  à  l'autre  pour  aller  en  innerver  la  musculature  et  la  peau 
des  branchies. 

Chez  les  jumeaux  parabiotiques  de  la  deuxième  série,  l'une  des 
larves  (à  qui  je  n'ai  extirpé  qu'un  fragment  de  la  peau),  considérée 
comme  porteur  du  greffon,  est  normale,  et  l'autre  (à  qui  j'ai  extirpé 
une  grande  partie  de  la  moelle)  dite  parasite  est  enroulée;  elle  ne 

possède  que  son  encéphale  et   sa  moelle  caudale. 
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I);ins  la  région  aneurale,  cette  larve  est  abordée  par  les  nerfs 
venant  de  l'embryon  normal,  qui,  pour  l'atteindre,  soit  traversent 
transversalement  le  m  volume,  soit  le  contournent  dorsalement  ou 
ventralement.  Parfois  les  nerfs  du  plexus  brachial  de  l'animal 
porteur  du  greffon  se  subdivisent  en  deux  branches,  dont  les  unes 
contribuent  à  l'innervation  des  pattes  de  la  même  larve  et  les 
autres  à  celle  du  parasite. 

Dans  plusieurs  cas,  les  membres  de  l'embryon  normal,  qui 
possèdent  leur  propre  innervation  au  complet,  sont  encore  abordés 
par  des  branches  venant  des  nerfs  crâniens  de  la  larve  parasite. 

Grâce  à  la  continuité  des  centres  des  deux  larves  soudées  et  du 
passage  de  nerfs  d'un  embryon  à  l'autre,  on  observe  une  série  de 
réflexes  «  bianimaux  »,  comme  celui  de  la  déglutition,  qui  se  mani- 
feste simultanément  chez  les  deux  larves  lorsqu'on  approche  de 
l'une  d'elles  la  nourriture,  les  mouvements  synchrones  des  membres 
externes  bien  qu'appartenant  à  différentes  larves.  Le  réflexe  des 
branchies  d'un  embryon  à  la  suite  de  l'excitation  des  membres 
antérieurs  de  l'autre,  etc. 

Le  fait  que  la  moelle  commune  aux  deux  larves  a  une  forme 
et  un  diamètre  normal,  malgré  sa  continuité  en  avant  avec  deux 
encéphales,  me  conduit  à  conclure  que  ces  deux  phénomènes  se 
trouvent,  non  pas  sous  l'influence  des  centres  supérieurs,  mais 
plutôt  sous  celle  des  territoires  d'innervation  qui  dans  ces  cas  sont 
égaux  à  ceux  d'une  larve  unique. 

L'innervation  des  membres  antérieurs  ou  des  somites,  dépourvus 
de  leurs  centres  habituels,  par  le  nerf  vague  du  même  animal, 
par  les  nerfs  rachidiens  et  crâniens  du  deuxième  jumeau,  qui  pour 
atteindre  les  nouveaux  territoires  doivent  emprunter  des  trajets 
anormaux,  ne  peuvent  s'expliquer  autrement  que  par  l'action 
attractive  de  ces  organes  sur  les  nerfs. 

Cette  action  attractive  semble  s'exercer  uniquement  par  les  organes 
non  encore  innervés,  et  doit  probablement  être  de  nature  spécifique, 
prenant  en  considération  la  séparation  entre  les  éléments  somatiques 
et  sympathiques  et  non  pas  entre  les  nerfs  crâniens  et  rachidiens. 

Seuls  les  organes  périphériques  (muscles  et  peau)  semblent  attirer 
les  nerfs  somatiques;  par  contre  l'œil  transplanté  hétérotopique- 
ment  attire  les  éléments  sympathiques. 

Quant  aux  éléments  nerveux,  ils  ne  paraissent  pas  s'attirer 
mutuellement. 
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EINLEITUNG. 

Die  Ontogenèse  der  Sùsswasserpulmonaten  ist  von  àlteren 
Autoren  (Lereboullet  1862,  Lankester  1874,  Rabl  1875,  1879, 
Fol  1879/80,  Wolfson  1880)  sehr  genau  beobachtet  und  beschrieben 
worden.  Da  aber  die  mikroskopische  Technik  damais  noch  zu 
wenig  entwickelt  war.  uni  an  diesem  schnittechnisch  ziemlich 
schwierigen  Material  mit  Erfolg  angewandt  zu  werden,  macbten 
dièse  Forscher  ihre  Beobachtungen  meist  am  lebenden  Tiere  oder 
an  Total-Pràparaten.  Es  ist  daher  verstàndlich,  dass  ihre  Be- 
schreibungen,  obwohl  sie  zum  Teil  erstaunlieh  genau  und  zutrefïend 
sind.  doch  manche  Fragen  im  Unklaren  lassen  mussten.  Auch 
widersprachen  sich  ihre  Behauptungen  sehr  oft  und  wurden  jeweilen 
aufs  heftigste  bekàmpft  und  verfochten,  ohne  dass  letzten  Endes 
die  Richtigkeit  der  einen  oder  andern  Ansicht  einwandfrei  enviesen 
worden  wàre. 

So  erseheint  es  verstàndlich,  dass  verschiedene  spàtere  Forscher 
einige  dieser  unabgeklàrten  Fragen  mit  den  erweiterten  Môglich- 
keiten  der  heutigen  mikroskopischen  Technik  untersucht  haben. 

In  neuerer  Zeit  haben  sich  Holmes  (1900)  und  \Yierzejski 
(1905)  eingehend  mit  der  Embryogenèse  der  Sùsswasserpulmonaten 
beschâftigt.  Aber  Holmes  beriicksichtigte  nur  die  Furchung  und 
Keimblâtterbildung,  und  auch  Wierzejski  richtete  sein  Haupt- 
augenmerk  auf  die  erste  Période  der  Entwicklung  und  suchte 
namentlich  die  Herkunft  der  Organanlagen  von  den  urspriinglichen 
Blastomeren  abzuleiten.  Beide  Forscher  verfolgten  vor  allem  die 
Schicksale  der  Zellgenerationen.  und  wenn  auch  YVierzejskis 
Untersuchungen  sich  ûber  die  ganze  Embryonal-Periode  erstrecken. 
so  hat  er  doch  nicht  aile  Fragen  der  spàteren  Organogenese  ein- 
gehend untersucht,  sodass  auch  hier  noch  manches  offen  blieb. 

Es  sind  daher  viele  Problème  dieser  Embryogenèse  nachzu- 
prufen,  ungelôste  Fragen  zu  klàren  und  bei  umstrittenen  Behaup- 
tungen zu  entscheiden,  welche  der  sich  widersprechenden  Ansichten 
zu  bestàtigen  sei. 

In  der  vorliegenden  Arbeit  ist  versucht  worden,  dies  fur  einige 
Punkte  zu  tun.    Die  Fragestellung  bringt  es  mit  sich,  dass  ich 
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jeweiJen  zuerst  die  Ansicht  der  verschiedenen  Autoren  kurz  wieder- 
geben  muss,  bevor  ich  die  Resultate  meiner  eigenen  Beobachtungen 
mitteile. 

Die  hauptsâchliche  Problemstellung  sei  im  folgenden  kurz 
angedeutet. 

Die  Entwicklung  der  Siisswasserschnecken  wird  als  eine  ,,direkte" 
bezeichnet.  Das  die  Eihûlle  verlassende  Tier  erscheint  âusserlich 
als  eine  der  erwachsenen  àhriliche  Schnecke  mit  harter  Kalkschale. 
Es  bewegt  sich  selbstândig,  verschafït  sich  seine  Nahrung  und  lebt 
wie  das  erwachsene  Tier.  Es  fehlen  ihm  zwar  noch  die  Geschleclit  s- 
organe,  sie  werden  im  Lan  le  der  postembryonalen  Période  gebildet. 
Die  Anlage  noch  feblender  Organe,  aucli  wenn  sie  postembryonai 
eiïolgt,  gehort  zur  direkten  Entwicklung.  Unterscheidet  sich  aber 
das  schliiplonde  .lunge  vom  adulten  Tiere  ausserdem  aocb  durch 
den  Lesitz  sogenannter  Larvenorgane,  die  spater  wieder  abgchaul 
werden,  so  sprechen  wir  von  einer  Métamorphose;  das  Junge  ist 
eine  Larve,  mit  dem  Verlust  der  transitorischen  Organe  wird  es 
zum  Jungtier. 

Wie  steht  es  nun  in  diesem  Punkte  mit  den  Wasserpulmonaten  ? 
Kntspricht  die  innere  Struktur  des  sehlupi'enden  Tieres  dem 
aussern.  anscheinend  adulten  Lan  ?  Oder  besitzt  es  gewisse 
embryonale  oder  larvale  Organe,  die  es  zur  Larve  sternpeln  ? 
Werden  ferner  in  der  eigentlichen  Embryonalperiode,  dem  Ab- 
sclmitl  der  Ontogenèse,  der  sic li  im  Innern  der  Eihiillen  ahspielt, 
aile  Organe  in  direkter  Lolge  angelegl,  oder  linden  wir  vielleieht 
m  dieser  Zeil  Larvenorgane,  die  nach  Erfiillung  ibrer  Funktion 
verschwinden  ?  Sind  gewisse  Organe  des  Embryos,  die  dem 
erwachsenen  Tiere  fehlen,  wie  der  Eiweiss-Sack  oder  die  Nuchal 
zellen,  Fruhstadien  von  Organen  des  fertig  ausgestalteten  Tieres, 
oder  sind  sie  besondere  Organe  der  Jugendphase  ?  Und  wenn  sie 
es  sind,  fàllt  das  Ende  ihrer  Lebensdauer  und  ihr  Verschwinden 
mil  dem  Zeitpunkt  des  Schliipfens  zusammen  ? 

Die  Ansichten  der  Autoren  iiber  dièse  Fragen  lauten  entweder 
widerspruchsvoll  oder  sehr  unbestimmt,  sodass  sich  die  Aufgabe 
stellt,  dièse  Punk  te  nachzupriif'en,  uni  entscheiden  zu  konnen. 
welcher  lùit  wick I u nyst  vnus  vorliee;t . 
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Die  vorliegenden  Untersuchungen  wurden  an  Eiern  und  Ern 
hryonen  von  Lipnnaea  (Li/mnaea)  stagnalis  L.,  Lymnaea  (Stagni- 
cola)  palustris  Miïller,  Planorbis  (Planorbis)  corneus  h.  und  Physa 
(s.  s.)  aciita  Drap,  vorgenominen. 

Es  ergaben  sich  keine  wesentlichen  Unterschiede  zwischen  den 
einzelnen  Arten,  sodass  die  an  der  einen  gewonnenen  Resultate 
mei siens  auch  fur  die  andern  Geltung  haben.  Aile  Arten  finden 
sich  in  Tùmpeln  und  Bàchen  der  Umgebung  Basels  und  pflanzen 
sich  in  Aquarien  bei  gewôhnlicher  Zimmertemperatur  fort.  Es 
wurden  die  allgemein  iiblichen  Fixierungs-  und  Fârbungsmethoden 
angewandl . 

Junge  Embryonen  wurden  in  den  Eiern  fixiert,  nachdem  dièse 
aus  der  Laichhùlle  herausgenommen  und  durch  Rollen  auf  Filtrier- 
papier  von  der  anhaftenden  Gallerte  befreit  worden  waren.  Die 
Eihiille  wurde  vor  der  Konservierung  angestochen.  Bei  àlteren 
Embryonen  wurden  vor  dem  Fixieren  die  Eihiille  und  auch  die 
Kalkschale  vollstândig  entfernt. 
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BIOLOGISCHE  BEOBACHTUNGEN. 

a)  Allgemeines  ùber  die  Laichgallerten. 

A  b  1  a  g  e  u  n  d  B  a  u  cl  e  r  L  a  i  c  h  e  .  -  -  Die  Eigelege  der 
Wasserpulmonaten  sind  die  bekannten  Laichgallerten,  die  an  die 
Blattflàchen  und  Stiele  von  Wasserpflanzen,  an  Steine  oder  an  die 
Wànde  des  Aquariums  angeklebt  werden.  Die  Eier  liegen  in  der 
Gallerte  eingebettet. 

Wir  bezeichnen  im  folgenden  als  Ei:  Die  Eizelle  mit  Eiweiss 
und  Eihulle. 

Die  goldglànzende  Eizelle  ist  suspendiert  im  klaren,  gelblichen 
Eiweiss,  das  von  einer  zàhen,  farblos  durchsichtigen  Huile  um- 
geben  ist.  Die  Eier  von  Lymnaea  und  Physa  sind  oval,  die  Planorbis- 
Eier  kugelig.  Die  Laichpakete  der  Lymnaeen  sind  lànglich,  dreh- 
rund,  farblos  durchsichtig,  diejenigen  von  Physa  àhnlicb,  aber 
kleiner;  der  Planorbis-Laich  ist  eine  flache,  ovale  Gallertscheibe,  in 
der  die  Eier  in  einer  einzigen  Schicht  eingebettet  liegen,  und  zwar 
so  dicht  nebeneinander,  dass  sie  sich  gegenseitig  abflachen  und 
polyedrische  Gestalt  annehmen.  Die  Laichgallerte  von  Planorbis 
isl  ebenfalls  durchsichtig,  aber  gelblich  gefàrbt  und  hârter,  trockener 
als  die  der  Lymnaea-Arten,  die  im  Innern  stets  schleimig  und 
zâhflussig  bleiht.  Die  Oberflàche  des  Planorbis-Laiches  weist  eine 
Modellierung  von  konzentrischen  Wiilsten  auf,  die  wahrscheinlich 
durch  eine  in  mehreren  Schùben  erfolgende  Ablage  entstehen. 

Nekrassow  (1929)  schliesst  aus  der  Eorm  der  Laichgallerte, 
dass  sie  als  flaches  Band  abgelegt  wird,  das  zuerst  rundherum, 
liings  des  Aussenrandes  der  Gallertscheibe  gezogen  wird  und  dessen 
Ende  dann  das  Innere  des  Ringes  vollig  ausfullt.  Es  ist  mir  nie 
gelungen,  die  Ablage  des  Planorbis-haiches  zu  beobachten;  aber  ich 
fand  mehrmals  ganz  frisch  gelegte  Laiche,  deren  Aussehen  eine 
derartige  Ablage  unwahrscheinlioh  erscheinen  làsst.  Es  sind 
namlich  dicke,  weiche,  unb'irndiclie  Klumpen,  in  der  Mit  te  Ix'ilier 
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;ds  a 1 1 1  Bande.  Krst  nacli  (1er  Ablage  veriladd  und  verbreitert 
sicli  der  Laicli  zur  Sclieibe.  wobei  seine  Oberflachc  zu  den  konzen- 
trisclieii  Wiilsten  erstarrt. 

Bei  der  Ablage  sind  aile  Laiche  weich  und  opak:  in  den  ersten 
Stunden  (piellen  sie  unter  Wasseraufnahme  zur  klaren,  festen 
Gallerte  auf.  Bei  Lymnaea  lâsst  sicb  zeigen,  dass  der  Laich  bei 
der  Ablage  aus  einem  dickwandigen,  zàhen,  in  der  Làngsrichtung 
aufgeschlitzten  Schlaucb  besteht,  in  dem  die  Eier  frei  liegen.  Die 
schlitzfôrmige  Offnung  findet  sich  an  der  Seite,  mit  der  die  Gallerte 
der  Unterlage  anhaftet.  Sogleich  nach  der  Ablage,  beim  Aufquellen 
des  Laicbes,  verscbmilzt  und  verselnvindet  dieser  basale  Scblitz. 

Zahlreiche  Messungen  und  Wàgungen,  die  im  Zusanunenhange 
mil  dci'  spalcr  zu  bespi'eclienden  Stotïaufnahnie  ans  déni  Milieu 
durchgefuhrf  wurden,  ergaben,  dass  der  Laicb  bei  der  Wasser- 
aufnahme  wohl  an  Gewiclit,  nicht  aber  an  Grosse  zunimmt.  Man 
muss  daher  annehmen,  dass  die  Wandung  des  Schlauches  sich 
nach  innen  ausdehnt  und  die  Gallertmasse  dabei  zwischen  die 
einzelnen  Eier  eindringt,  so  dass  dièse  nun  jedes  fur  sich  wohl 
eingebettet  in  der  Gallerte  drin  liegen. 

Grosse  und  G  e  w  i  c  h  t  der  G  a  1 1  e  r  t  e  n  und 
Eier.  -  -  Die  Grosse  der  von  mir  gemessenen  Laiche  betrug: 


Gesamtlaicli  : 

Art 

Lange 

Breite  Dicke 

Hâufigste  1  îrôsse 

mm 

mm  mm 

mm 

Lymnaea  stagnalis 

9-40 

3-  5      3  -5 

20 x  4x4 

10-26 

6-17  1,5-2 

17x11  xl,5 

Physa   

9x  3x3 

Einzelei  : 

Eizelle: 

Grosse 

Durrhmesser 

mm 

mm 

Lymnaea  sta 

g  ri  <dis    .  . 

1,5x1  xl 

0,12 

Planorbis 

1,5x1,5x1,5 

0,15 

Physa 

1    x  0,5x0,5 

0,13 

Es  lâsst  sich  keine  Zu-  noch  Abnahme  des  Volumens  weder  des 
Gesamtlaiches  noch  des  einzelnen  Eies  wàhrend  der  Entwicklung 
feststellen. 
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Das  Gewichl  der  Laichgallerten  betrug  bei  der  \blage  fiir 
Lymnaea  stagnalis  von  123  bis  623  mg,  am  hàufigsten  zwischen  150 
und  250  mg,  dasGewicht  des  einzelnen  Eies  von  0,85  bis  1,55  mg. 

Die  Laiche  von  l'Ianorhis  wogen  von  87  bis  414  mg,  am  hàufigsten 
zwischen  100  und  200  mg.   |  )ie  l'Ianorhis- Hier  konnten  nicht  isoliert 
o-i>\vhit(Mi  werden:  demi  sic  lassen  sich  nicht  ;ms  der  (  Vallerl e  heraus 
schâlen,  da  dièse  haii   isl   und  die  sehr  zarten    Lihullen  leichl 
zerreissen. 

Nach  einer  in  den  ersten  Stunden  erfolgenden  Gewicb.tszunah.me, 
die  auf  der  schon  erwàhnten  Wasseraufnahme  beruht,  erfolgt 
meistens  eine  langsame,  geringe  Gewichtsabnahme  mit  ziemlich 
unregelmàssigen  Schwankungen  bis  zum  Ende  der  Entwioklungs- 
zeit.  Die  anfàngliche  Gewichtszunahme  betràgt  bei  Lymnaea 
stagnalis  bis  zu  87,2%,  bei  Planorbis  bis  zu  36,7%. 

Dass  dièses  Schwererwerden  in  der  llauptsaehe  aid'  der  Auf- 
nahme  von  Wasser  beruht  und  nicht,  oder  nur  unwesentlich,  auf 
einer  Stoffaufnahme  ans  dem  umgebenden  Médium,  geht  aus  dem 
Verhâltnis  des  Trockengewichtes  der  ganzen  Laiche  zu  ihrem 
Frischgewichl  hervor.  Das  Trockengewicht  betràgt  bei  eben 
abgelegten  Laichen  bis  zu  8%  des  Frischgewichtes ;  der  Prozent- 
satz  sinkt  sogleich  nach  der  Ablage  wàhrend  der  Période  des 
Aufqucllens  und  bleibt  dann  wàhrend  der  ganzen  Dauer  lier 
Entwicklung  konstant,  nàmlich  ca.  5%.  Wir  werden  auf  dièse 
(iewirhtsverhàllnisse  bei  der  I  îesprech  ung  der  Abhàngigkeil  der 
Laiche  vom  Milieu  noch  zuriickkommen  (p.  168). 

\  n  z  a  li  I  d  e  r  E  i  e  r  .  Die  von  mir  beobachteten  Laiche 
von  Lymnaea  stagnalis  enthielten  im  Minimum  27,  im  Maximum 
II»!!  Lier;  am  liàuligsten  fanden  sich  sulche  mil  00  bis  HO  Liern. 
I5ei  Planorbis  fand  ich  9  bis  136  Eier;  am  hàufigsten  waren  es 
40  bis  60. 

Lin  Paar  von  Lymnaen  stagnalis  legte  im  Sommer  L933  im  Ver- 
laufe  von  29  Tagen  20  Laiche  mit  zusammen  1557  Eiern,  ein 
einzelnes  Exemplar  von  Planorbis  in  'il  Tagen  17  Laiche  mil 
zusammen   l!K!7  Lieru. 

In  den  meisten  Laichen  slirht  ein  kleiner  Prozentsatz  von 
Lmbryonen  auf  friihen  Entwicklungsstadien  ab. 

In  vielen  Laichen  linden  sich  einige  Lier  oluie  Lizelle.    Jedes  Li 

enthàll  in  der  Rege]  einen  einzigen  keim.  doch  findel  rnan  auch 
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Eier  mit  zwei  und  mehr  Embryonen.  Aber  die  mehrkeimigen  Eier 
entwickeln  sich  nie  sehr  weit;  selbst  bei  Zwillingseiern  kommt  es 
selten  zur  vollstàndigen  Entwicklung. 

Gegen  Ende  der  Laichperiode  findet  man  oft  Gallerten  mit  sein 
wenigen  oder  gar  keinen  Eiern,  auch  etwa  solche,  in  denen  die 
Keime  direkt  in  der  Gallerte  drin  liegen,  ohne  von  einer  Eihiille 
umgeben  zu  sein. 

Die  Struktur  des  E  i  e  s  .  —  Bei  der  Eiablage  sind  die 
Reifeteilungen  meistens  im  Gange  oder  schon  vollzogen.  Die 
Richtungskorperchen  sind  deutlich  an  der  Oberflàche  der  Eizelle 

haftend  sichtbar.  Das  Zyto- 
plasma  ist  stark  vakuolisiert, 
das  Netzwerk  zwischen  den 
Vakuolen  reichlich  mit  Dotter- 
kornchen  durchsetzt.  Auf  den 
mit  reinem  Osmiumtetroxyd 
fixierten  Pràparaten  findet  man 
kJeine  Fettkôrner  lose  an- 
geordnet  im  ganzen  Ei  verteilt 
(Fig.  1). 

Die  Eier  von  Planorbis 
bieten  denselben  Anblick  wie 
die  von  Physa,  wàhrend  die 
Lymnaea-Eier  viel  mebr  Fett- 
kôrnchen  enthalten.  Manchmal 
erscheint  der  Schnitt  infolge 
ihrer  dichten  Anhàufung  bei- 
nahe  vollkommen  geschwârzt. 

Schon  im  Laufe  der  ersten  24 
Stunden  spielen  sich  neben  den 
Furchungsvorgàngen,  die  zur  Morula  fûhren,  auch  im  Innern  des 
Eiplasmas  selbst  bedeutende  Verànderungen  ab;  denn  nach  einem 
Tage  erscheint  des  Plasma  kôrnig,  die  Vakuolen  sind  verschwunden, 
die  Fettkôrnchen  weniger  zahlreich,  aber  grosser,  vielleicht  zu- 
sammengeflossen.  Sie  sind  nicht  mehr  gleichmâssig  verteilt, 
sondern  konzentrieren  sich  im  Innern  des  Eies. 

Die  Dottermembran.  —  Die  Angaben  ùber  das  Vor- 
handensein  einer  Dottermembran  lauten  sehr  verschieden.  Lerk- 


Fig.  1. 

Lângsschnitt  durch  die  Eizelle  eines 
frisch  gelegten  Eies  von  Planorbis. 
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boi  llkt  miil  Fol  stellen  l'est,  dass  sir  nichl  existiert,  wàhrend 
Wolfson  und  VVierzejski  ebenso  bestimml  aussagen,  eine  solehe 
VIembran  gesehen  zu  baben. 

lob  sch liesse  mich  der  \nsiehl  1 .1  n  1. 1:1  u  1  1  ets  und  Koi.s  an. 
Wnlil  tauscbl  die  lieriihrungsflàche  zweier  Substanzen  mil  ver- 
schiedenem  Brechungsindex,  im  vorliegendon  balle  die  Grenze 
zwischen  Zvtoplasma  nml  Kiweiss.  natnt'iil  I n ■  h  t m ■  i  I  tel  raehtung 
des  ganzen  Eies,  sein-  leicbl  < I ;i s  \  orbandensein  einer  Membran 
vor.  Ks  ist  aber  auf  Schnitten  \- <  ■  r-si  •  1 1  i  <  •«  1 1  •  1 1  s  t  «  '  r-  lïxieriinevn  nml 
Kàrbungen  aueh  bei  stàrkster  Y orgrdsserung  keine  Membran  zu 
erkennen,  auch  nichl  an  der  Austrittstelle  der  Richtungskorper, 
wo  sic  sied  enlweder  uIht  ilirsc  1 1 1  n  u  I  >»>  t\v<  >  1 1  m  mi  oder  von  ibnen 
dnrchstossen  werden  niusste.  Manebmal  erscbeinl  auf  Schnitten 
das  Plasma  an  den  Kamli'in  rlwas  verdichtet,  aber  nichl  zu  einer 
eigentlichen  Membran.  VVir  sehen  das  an  Kigur  l,  nml  wenn  vvir 
ilif  Schnittserie,  der  die  Kigur  entnommen  ist,  ganz  durcb  vor- 
folgen,  su  bestàtigl  sich  an  den  letzten,  tangential  gefijhrten 
Schnitten  das  Kehlen  einer  Membran  besonders  deutlicb. 

[)  a  u  e  r  der  I-]  n  I  \\  1  <■  k  I  n  n  ç.-  .  Die  H  auptlaich  période 
dauerl  von  Mai  /,  lus  Juli;  dnch  werden  bei  warmer  \\  itterung  bis 
m  den  Herbsl  hinein  noch  Laiche  abgelogt.  Kntgegen  manchon 
Angaben  m  der  Literatur  laichten  die  Tiere  im  YYinter  me.  auch 
wenn  die  Yquarien  un  geboizten  Laboratorium  standen.  K 1  nkki 
(1908)  gibl  an.  ilass  bei  semen  \  ersuehstieren  die  Kiablage  aussor 
m  den  Miinaten  Mai/,  nml  \|uil  das  yanze  Jahr  hiiidurcli  erfolgte. 
Ks  mag  ilies  vielleichl  je  nach  Gegend  nml  Klima  versehieden  soin. 

leh  muss  erwahnen,  dass  moine  Schnecken  un  Sommer  l!'.'1..'! 
und  l9.Vi  reichlieh  Kier  ablegten,  wahreml  die  I iere.  die  j •  - f  1  im 
Sommer  iW.ià  und  19.5(5  biolt,  bei  sonsl  normalor  Lebensweiso  und 
Nahrungsaufnahme  aussersl  spàrlieh  laichten.  ha  die  Zuchton 
stets  unter  denselben  liedingungen  gohalton  wurden,  isi  wohl 
anzunehmen,  dass  die  m  den  beiden  letzten  Jabron  besonders 
lang  andauernde  Kalteperiode  im  Kriibjabr  am  Vusbleiben  ilor 
normalen  Legetàtigkeil  Schuld  trug.  Ks  fanden  sich  nàmlich  m 
diesen  beiden  Sommern  auch  un  Kreien  auffallond  vvonig  Laiche, 
iiberhaupl  wenig  Wasscrschneeken. 

Die  durchscbnittliche  Dauor  der  Kmbrvonalporiodo  von  dor 
Kiablage  bis  /n  dem  /.eitpunkto,  m  dom  die  Tiore  don  Laie  h  zu 
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viM'Iasseii  beginncn,  betriigt  im  Fndding  iiml  Sommer  bei  Lymnaea 
siagnalis  drei,  bei  Planorbis  zwei  Wochen  bei  Wassertemperaturen 
von  14-24°  C.  Die  Dauer  der  Entwicklung  wird  von  verscliiedenen 
Faktoren  beeinflusst  und  variiert  sehr  stark  je  nach  Saison,  Tem- 
pera t.ur,  mehr  oder  weniger  hàufiger  Erneuerung  des  Wassers  etc. 
Die  Variabilital  miiss  aucli  von  innern  Faktoren  abhàngen;  denn 
sogar  die  Entwicklungsdauer  von  Embryonen  in  derselben  Gallerte 
kann  sehr  verschieden  sein.  Ich  habe  eintâgige  Embryonen 
geschnitten,  bei  denen  der  Blastoporus  sich  schon  geschlossen  hatte, 
wàhrend  andere  desselben  Alters  sich  nocb  auf  den  ersten  Furchungs- 
stadien  befandm. 

l)as  Faktum  wird  audi  in  der  Literatur  mchrïacli  ciwàhnt. 
Sowohl  Lereboullet  als  auch  Rabl  und  Wier.ze.iski  geben 
Entwicklungszeiten  an,  die  zwischen  drei  und  sechs  VVoclien 
variieren. 

A  b  h  a  n  g  i  g  k  e  i  t  der  Entwicklung  von  den 
M  ilieu  faktoren.  —  Eine  Erhohung  der  Wassertemperatur 
innerhalb  der  Grenzen  der  normalen  Temperaturspanne  beschleunigt 
die  Entwicklung.  Werden  dièse  Grenzen  jedoch  tiberschritten,  so 
erweist  sich  der  Einfiuss  der  Tempérât  ur  als  schàdigend  fur  die 
Embryonen.  Laiche,  die  in  Wasser  von  27-28°  C,  also  bei  dauernd 
hoherer  als  der  durchnittlichen  Normaltemperatur  aufgezogen 
wurden,  entwickelten  sich  anfànglich  viel  rascher  als  normale 
Zuchten,  starben  dann  aber  regelmàssig  in  der  zweiten  Hàlfte  der 
Embryonalperiode  ab.  Bei  noch  hoheren  Temperaturen  (35°  C.) 
starben  sie  schon  nach  1  bis  2  Tagen.  Umgekehrt  wird  bei  niederen 
Temperaturen  (10-12°  C.)  die  Entwicklung  in  den  Anfangsstadien 
verzogert;  auf  spâteren  Stadien  sterben  die  Keime  ab.  Sie  sind 
also  an  gewisse  Temperaturgrenzen  gebunden,  die  aber  vielleicht, 
wenn  die  Schwankungen  nient  so  unvermittelt  auftreten,  wie  dies 
bei  meinen  Versuchen  der  Fail  war,  sich  ziemlich  viel  weiter  hinaus- 
schieben  lassen.  Man  kann  dies  aus  der  Tatsache  schliessen,  dass 
oiïenbar  auch  in  der  Natur  grosse,  ortlich  bedingte  Verschieden- 
heiten  und  Anpassungserscheinungen  aid'treten.  Baldwin  (1935) 
gibt  fur  seine  Versuchstiere  (Lymnaea  stagnalis)  28°  C.  als 
giinstigste  Temperatur  an  und  erwàhnt  eine  von  Ellis  (1926) 
beschriebene  nahe  verwandte  Lymnaea  pereger,  die  in  Island  m 
einer  Quelle  von  40°  C.  lebt. 
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Die  Kmpiindlichkeit  der  Laie  ho  gegeniihor  don  Milieufaktorén 
betrifft  nioht  Dur  die  Temperatur.  Sie  ertragen  weder  eine 
Steigerung  noch  eine  Verringerung  des  osmotischen  Druckes  im 
umgebenden  Wasser.  Ein  Zusatz  von  Meersalz  zuni  Wasser  (0,5-5°,,) 
bewirkte  ein  Absterben  der  Embrvonen  nach  I  bis  2  Tagen.  In 
destilliertem  Wasser  quollen  sowohl  ganze  Gallerten  als  auch 
herausgeschâlte  Eier  in  den  ersten  Stunden  stark  auf  und  platzten. 

Merkwtirdigerweise  macht  Baldwin  (1935)  hierzu  diamétral  ent- 
gegengesetzte  Angaben.  Er  hiolt  l'risch  gesammelte  Eier  von 
Li/nmaea  stagno.lis  mehrmals  eine  Woche  und  langer  in  destilliertem 
Wasser,  ohne  den  geringsten  schàdigenden  Einfluss  zu  konstatieren. 
Wenn  er  aber  seine  Beobachtungen  uber  dièse  Widerstandsfâhigkeit 
der  Laiche  mit  den  Resultaten  Ra.iat's  in  ("boreinstimmung  bringt, 
badem  et  sagt:  ..Ra.iat  (1017)  bas  fourni  that  the  development  of 
thèse  eggs  is  remarkably  indiffèrent  to  sait  concentrations  up  to 
5  per  cent.  NaCl",  so  werden  hier  die  Ergebnisse  Ra.iat's  sehr 
ungenau  herangezogen  ;  denn  dieser  bat  erwachsene  Tiere  (Limnaea 
limosn)  ganz  allinahlioh  an  hi'ihere  Salzkonzentrationen  gowiihnt, 
indem  er  mil  0,001  mg  NaCl  pro  Liter  begann  und  die  Salzdosis 
im  Verlaufe  von  drei  Monaten  auf  5  gr  pro  Liter  steigerte  (also 
0,5%  !).  Dièse  Tiere  laichten  in  ibrem  neuen  Milieu,  die  Eier 
entwickelten  sich  normal,  ebonso  die  geschliipft on  Tiere  wahrend 
drei  Monaten.  Dios  sind  nat  iirlich  wesonllirh  andoro  Bedingungen 
als  die  bei  der  X'erbringung  normaler  Laiche  in  hdhere  oder  geringere 
Salzkonzentrationen  vorliogenden. 

Beruht  nun  das  Absterben  der  Embryonen  bei  meinen  Versuchen 
nur  auf  der  Verànderung  der  osmotischen  Verhàltnisse,  oder  hàngen 
die  Eier  auch  von  der  qualitativen  Zusarnrnensotziing  des  Milieus 
ah  '.'  d.h.  sind  sic  darauf  angewieseTi,  lobenswicht igo  Stoiïo  ans  dem 
W  asser  aufzunehinen  ? 

Unter  don  Mineralstofîen,  die  der  Einbryo  zu  seinom  Aufbau 
bendtigt,  steht  quantitativ  an  erster  Stelle  das  Calcium,  da  die 
Schneckenschale  sich  grdsstenteils  aus  phosphorsaurem  und  kohlen- 
sauroni  Kalk  aufbaut.  Diose  Salze  finden  sich  in  unsern  Gewassern 
ja  sehr  reichlich.  Es  handelte  sich  nun  daruin,  ein  Milieu  zu  linden. 
lias  mit  dem  W  asser  unserer  Bâche  isotonisch  ist,  aber  keinen 
Kalk  enthâlt.  Als  solches  erwies  sich  nach  verschiedenen  Angaben 
in  der  Uterattir  eine  Losung  von  0,05%  NaC.I  in  destilliertem 
Wasser.  In  diesem  Médium  entwickelten  sich  denn  auch  die  Laiche 
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anscheinend  normal,  die  Tiere  schlupften  aber  nicht  aus.  Ich 
befreite  sie  aus  den  Eiern;  die  meisten  waren  tôt,  die  iiberlebenden 
starben  nach  1  bis  2  Tagen.  Aile  dièse  Tiere  hatten  hàutige,  weiche, 
offenbar  kalkarme  Schalen.  Der  Kalk  fehlte  zwar  nicht  gânzlich; 
denn  beim  Hinzufugen  von  HC1  entwickelte  sich  C02,  aber  der 
kalk^diall  war  zu  gering,  mu  der  Srliale  die  nidige  Kestigkeil  ZU 
geben.  Die  Tiere  waren  ùberhaupt  nicht  lebensfàhig,  wohl  aus 
Mangel  an  verschiedenen,  in  minimaier  Quantitàt  notwendigen,  irn 
Wasser  vorhandenen  Stoffen. 

Die  Laiche  sind  also  darauf  angewiesen,  Mineralstoffe  aus  dem 
Médium  zu  beziehen.  Dièse  Feststellung  scheint  der  p.  163  ange- 
fidirten  Tatsache  zu  widersprechen,  dass  das  Verhàltnis  des  Trocken- 
gewichtes  zum  Frischgewicht  —  abgesehen  von  der  anfànglichen 
YVasscraiifiialimc  wahrciiil  der  gaiizen  Kntwicklim^szcil  k( instant 
bleibt.  Man  daiï  aber  wohl  annehmen,  dass  die  quantitativ  geringe 
Stofïaufnahme  gerade  geniigt,  um  den  aus  der  Entwicklungsarbeit 
(Verbrauch  des  Eiweisses  zum  Aufbau  des  Kôrpers)  resultierenden 
Gewichtsverlust  zu  kompensieren,  so  dass  éventuelle  Differenzen 
als  innerhalb  der  Fehlergrenze  der  Wâgungen  liegend  nicht  zum 
Ausdruck  kommen. 

Funktion  der  GaFlert  huile.  —  Die  Eier  bekommen 
also  den  nôtigen  Kalk  nicht  vom  mutterlichen  Organismus  mit- 
geliel'ert.  Auch  die  Gallerte  enthâlt  ihn  offenbar  nicht.  lst  sie 
ùberhaupt  der  Spender  notwendiger  Stofîe  fur  den  Embryo  oder 
ein  Regulator  des  Austausches  und  als  solcher  unentbehrlich,  oder 
bietet  sie  den  Eiern  lediglich  mechanischen  Schutz  ?  Lymnaea- 
Eier,  die  man  sofort  nach  der  Ablage  aus  den  Gallerten  heraus- 
geschàlt  hat,  lassen  sich  gut  in  frischem  Leitungswasser  aufziehen; 
die  Tiere  schlupfen  normal  aus  und  entwickeln  sich  weiter.  Aller- 
dings  geht  dabei  ein  viel  hôherer  Prozentsatz  zu  Grunde  als  in 
normalen  Zuchten.  Die  Gallerte  ist  also  kein  lebenswichtiger 
Bestandteil  des  Laichs,  somit  weder  ein  Spender  notwendiger 
Stoffe  noch  ein  unentbehrlicher  Regulator.  Sicher  bietet  sie  den 
Eiern  mit  ihren  sich  entwickelnden  Embryonen  weitgehenden 
Schutz  gegen  das  Gefressenwerden  durch  kleine  Tiere,  gegen  das 
Versinken  im  Schlamm,  auch  gegen  voriibergehende,  kurz  dauernde 
osmotische  Veranderungen  des  Milieus  und  vor  allem  gegen  die 
Gefahr  des  Vertrocknens,  die  bei  der  hàufigen  Lage  des  Laiches 
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m  der  Nâhe  der  Wasseroberflâche  oder  des  Ufers  sehr  leicht  ein- 
treten  konnte.  Vier  Tage  alte  Planorbis-Gaïïerten  wurden  wàhrend 
5  Stunden  auf  einer  trockenen  Glasschale  gelassen,  daim  wieder 
ins  Wasser  zuriickgebracht.  I)ie  Embryonen  ùberlebten  die 
voriibergehende  Trockenlegung,  ohne  Schaden  zu  nebmen.  Lym- 
nœa- Embryonen  blieben  in  ihren  Gallerten,  die  icb  aid'  trockene 
GJasscbalen  bracbte,  noch  6  Stunden  a  m  Leben,  wàhrend  in  Eiern, 
die  aus  der  Gallerte  herausgeschàlt  worden  waren,  unter  denselben 
Bedingungen  die  Embryonen  schon  nacb  30  Minuten  starben. 

Ohne  Zweifel  ist  der  Schutz  gegen  Vertrocknung  die  wichtigste 
\ulgabe  der  GalJerthiille.  Dièse  wird  dadurch  zu  einem  wertvollen, 
aber  doch  nicht  unentbehrlichen  Bestandteil  des  Eigeleges. 

b)  Das  Aùsschlûpfen. 

Das  Ausschlûpfen  der  jungen  Schnecken  erfolgt  nach  aktiver, 
mechanischer  Yorbereitungsarbeit  des  Embryos  an  der  Eihiille. 
Die  Tiere,  die  schon  tagelang  im  Ei  sich  wie  erwachsene  Schnecken 
bewegen,  kriechen  meistens  der  Innenflâche  der  Eihûlle  entlang, 
wobei  sie  stândig  die  fur  das  adulte  Tier  typischen  Radulabewe- 
gungen  ausfùhren.  Durch  das  stàndige  Schaben  wird  natiirlich 
die  Eihiille  immer  dûnner  und  schwàcher,  sodass  sie  schliesslich 
an  irgend  einer  Stelle  dem  Druck  des  Tieres  nachgibt  und  platzt. 
Die  zunehmende  Nachgiebigkeit  der  Eihaut  zeigt  sich  dent  lie  h 
liciin  Ansl cchen  der  Eier  vor  der  Fixierung.  Walirnid  man  namlich 
bei  ganz  jungen  Eicru  l'iiu'ii  lechl  erhehlichen  Widcrst and  der  prall 
gespannten,  ziemlich  dicken  Hiille  zu  iiberwinden  liai,  gelingl  das 
Anstechen  der  àlteren  Eier  sehr  leicht;  die  diinne  Haut  erschlalTl 
Diirh  ilcr  Verlet zung  sofort,  wàhrend  das  j unge  Ki  seine  Korm  und 
l-'estigkeil  auch  nach  dem  Vnstochen  noch  beibehalt.  Der  I  nter 
schied  in  der  Konsistenz  der  Eihiillen  zeigl  sich  ubrigens  deutlicli 
im  Vergleich  der  leeren  Hiillen  junger  und  alter  Eier. 

Die  vollstàndige  Entleerung  einer  Gallerte  dauert  bei  Lymnaea 
3  bis  7  Tage,  da  die  Tiere  nicht  aile  zur  selben  Zeil  Schliipfreif 
si  n  (  1  n  m  I  aiisserdeii)  die  jungen  Schnecken.  die  d:is  VA  verlassen 
haben,  ol't  noch  melnere  Tage  dichtgedriingl  im  Innern  der  Gallerte 
verbleiben  und  sich  von  ihr  nahren.  Planorbis  dagegen  verlàsst 
die  Gallerte  rasch.  Dies  mag  darauf  beruhen,  dass  dièse  harte  und 
trnekene  Gallerte  dem  Tiere  nicht  \\\o  die  se  h  le  i  m  ig-weiche  Li/ninat'u 
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lliille  als  Nahrung  dienen  kann.    Zudem  gelangt  das  aus  dera  Ei 
schliïpfende  Tier  in  der  scheibenfôrmigen,  flachen  Gallerte  mil 
iliren  nahe  beisammenliegenden  Eiern  iïberall  direkt  ins  Freie. 
I)ie  leeren  Eihiillen  bleiben  in  der  Gallerte  zurùck. 

c)  D\s  Verhalten  der  frischgeschlûpften  Tiere. 

I  )asProl)lcm  <  losVerh  al  tensfrischgeschJùpf  ter  Tiere  wird  bei  Formen 
ohne  Brutpflege  vielfach  vernachlàssigt.  Man  begnûgt  sich  mit  der 
Feststellung,  dass das  Junge  sofort die  Lebensweise  des adulten  Tieres 
aufnimmt.  Und  doch  ist  es  von  grossem  Interesse,  zn  beobachten, 
welches  die  ersten  Handlungen  des  jungen  Tieres  sind  und  wodurch  sie 
ausgelôst  werden,  und  ob  sie  anf  (irund  von  vorgebildeten  Insl  inktcn 
oder  von  Reflexen  als  Antwort  auf  àussere  Reize  erfolgen. 

Bei  den  Wasserschnecken  wird  die  Beobachtung  der  ersten 
Phasen  des  freien,  selbstandigen  Lebens  dadurch  besonders 
intéressant,  dass  die  erstmaiige  Fullung  der  Atemhôhle  mit  Luft 
in  dieser  Friihzeit  erfolgl.  l'ie  Susswasser-Pulmonaten  sind  be- 
kanntlich  neben  der  unter  Wasser  erfolgenden  Hautatmung  fast 
ausnahmslos  Luftatmer;  sie  steigen  von  Zeit  zu  Zeit  an  die  Wasser- 
oberflàche,  uni  den  Luftvorrat  ihrer  Atemhôhle  za  erneuern.  Bei 
den  die  Laiche  verlassenden  Tieren  fullt  sich  dièse  natiirlich  zunachst 
mit  Wasser;  aber  schon  wenige  Stunden  nach  dem  Schlupfen  schim- 
mert  eine  stark  lichtbrechende  Luftblase  deutlich  durch  die  Wand 
der  Atemhôhle  und  die  Sehale  hindurch.  Wann  und  wie  erfolgt  die 
erste  Fullung,  und  wodurch  wird  dièse  Handlung  ausgelôst  ? 

Die  Beobachtung  frischgeschliïpfter  Tiere  zeigt,  dass  nach  einigen 
Stunden  die  meisten  sich  an  der  Wand  des  Gefàsses  an  und  ùber  dem 
\\  asserspiegel  befinden.  Besonders  auffallend  zeigt  sich  dies  bei 
Lymnaea.  Viele  der  Tierchen  kriechen  zu  weit  ùber  die  Wasserober- 
flâche  hinauf,  finden  den  Riickweg  nicht  mehr  und  gehen  zugrunde. 

Ich  môchte  hier  erwàhnen,  dass  auch  die  erwachsenen  Tiere  von 
Lymnaea  palustris  vielfach  die  Tendenz  zeigen,  an  den  Aquarien- 
wânden  iiber  den  Wasserspiegel  hinaufzukriechen.  Ich  fand  sebr 
oft  mehrere  Exemplare  tôt  auf  dem  Tische  neben  dem  Aquarium 
liegend,  wenn  dièses  nicht  zugedeckt  war. 

Walter  (1906)  erwâhnt  dièse  Beobachtung  ebenfalls  an  Lymnaea 
palustris,  sagt  aber  nicht,  ob  die  Tiere  dabei  zugrunde  gingen. 
Er  spricht  von  einer  ..apparently  suicidai  course",  vermutet  aber, 
dass  bei  voriibergehender  Austrockung  des  Wohngewâssers  die  Tiere, 
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die  dièse  Gewohnhoil  auszniibcn  nflogon,  die  I  rockenporiodo  lendi t er 
iiberleben  a ls  die  andern.  Kr  beobaeh  I  et  e  das  \  erlassen  des  \\  assers 
sowobl  im  Kreien  wie  in  don  Vtpiarion,  in  don  loi  z toron  morkw  uni itr«T 
weise  vorwiegend  nachdem  l'risehos  \\  assor  eingolTdll  wordon  war. 

An  der  YYasseroberflaelio  min  ïiillen  die  jungon  Sohnockon  ihro 
Vtemliolilo  erstnials  mil  Lidt.  Dnrrli  eine  ruckartige  IJowogimg 
l'angon  sic  sioli  gleiehsain  oino  Lultblase  oin,  dio  von  jotzl  an  in 
der  Vteniliolile  dunli  die  Scliale  1 1 i 1 1 <  1 1 1 r< - 1 >  di-iit  lu-li  siclilbar  isl. 
1  o 11  liabe  I  iere  am  Luïtliulen  \ erhinderl .  iiidem  ic  h  sio  in  oinoni 
mil  Gaze  zugebtindenen  Glaso  aiisseliliipfen  liess,  lias  m  einoin 
Gelasse  vollstiindig  unter  Wasscr  stand.  Dio  moiston  dor  ausgo 
seldiipften  Tiere  fandon  sioli  an  der  Innonllaoho  der  Gaze  liiingond, 
alsn  naoh  oben  strebend.  Sio  ha  t  ton  nie  Lull  in  dor  Memhnldo 
(wenn  inan  dal'iir  sortie,  dass  an  der  Gaze  sic  h  keino  Liil'tblascn 
ansetzten),  vvahrend  die  Kontrolltiere  un  litissern  Gefass  grossten 
leils  Lul'tblaseti  aidwiesen.  I  )ie  am  \ u l'st eieyn  verhindorlen  l'iore 
leben  ungol'ahr  einen  Monal;  dann  ^elien  sio  zugrnndo.  Man 
darf  wold  anneliinen,  dass  m  diesor  ersten  /.fil  die  Hnutatiming 
dein  Tiere  ^enu^t.  wahrond  spiitor,  wenn  inloige  des  \\  a<  list  unis 
die  Korpermasse  ini  \  erball  ms  zur  1 1  a  ni  ulierllaehe  ^nisser  wird, 
die  I  Vrs|iiral  nui  uirhl  inolir  aiisroiehl  und  das  lier  erstiekl. 

Ks  wnrden  einige  Versuelie  angoslollt,  uni  zu  enniltoln,  ob 
Lieht reaktionen  an  diesem  auffalligon  ^ulwiirtswandorn  betoiligl 
sind.  Ks  vvnrdon  je  20  eben  ^eseldiipïto  Tiere  ohne  LuHblasen  m 
zwoi  Gelasse  gebraehl,  an  denon  beiui  einen  die  untere,  boim 
andern  die  obère  Maille  mil  soliwai'zoïn  l'apier  vordunkoll  wordon 
war  (Li/HHHiea  stagtutlis) .  Spiitor  fandon  sa  li  die  l  ien'  l'olgondor- 
massen  vorleil I  : 
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Naeli  •  >  SI  iinden  : 


Naeli  22  SI  iindon: 


172  S.  BLOCH 

Nach  22  Stunden  hatten  von  den  Tieren  in  der  obern  Hâlfte 
der  Gefàsse  aile  bis  auf  zwei  Luft  in  der  Atemhohle;  von  denen 
in  der  untern  Gefàsshàlfte  hatten  ungefàhr  ein  Drittel  ihren  Luft- 
vorrat.  Dièse  Tiere  mussten  also  bereits  an  der  Wasseroberflâche 
gewesen  sein.  Keinesfalls  scheint  aber  die  Verteilung  von  Licht 
und  Dunkelheit  sie  in  ilirer  Bewegtingsrichtung  beeinflusst  zu 
haben. 

Uni  die  Einwirknng  des  Lichts  von  der  der  àussern  Luit  zu 
trennen,  und  uni  es  so  einfallen  zu  lassen,  dass  die  Tiere,  falls  sie 
sich  vom  Licht  beeinflussen  lassen,  im  Wasser  zurùckgehalten 
wiïrden,  wurde  in  einem  mit  schwarzem  Papier  allseitig  verdun- 
kelten  Gefàsse  nur  an  einer  Breitwand  in  der  Mitte  ein  Fenster 
ausgespart  und  durch  eine  Lichtquelle  direkt  beleuchtet;  der 
Versuch  wurde  in  der  Dunkelkammer  ausgefiilirt.  Ein  schlùpl- 
bereiter  Laich  von  Lymnaea  stagnalis  wurde  am  Boden  dièses 
Versuchsgefàsses  eingesetzt.  Das  Ausschlupfen  begann  in  der 
Nacht.    Es  fanden  sich  am  darauiïolgenden  Morgen: 

14  Tiere  an  den  Seiten-  und  Rûckwânden, 
keines  an  der  Fensterwand, 

sàmtliche  ûber  dem  Wasserspiegel. 

Am  Nachmittag: 

15  Tiere  an  den  Seiten-  und  Riickwànden, 

3  an  der  Fensterwand  (es  waren  inzwischen  noch  einige  aus- 
geschlupft), 

sàmtliche  ûber  dem  Wasserspiegel,   somit   keines  am 
Fenster  im  Bereiche  der  Lichtquelle. 

Weitere  Versuche  ergaben  àhnliche  Resultate.  Ein  photo- 
taktisches  Verhalten  ist  demnach  nicht  wahrzunehmen. 

Wir  kônnen  feststellen:  Die  erste  Handlung  des  jungen  Tieres 
ist  das  Fullen  der  Atemhohle  mit  Luft.  Es  wird  dabei  nicht  durch 
planlose  Suchbewegungen  zufàllig  zur  Berûhrung  mit  der  àussern 
Luft  gefiihrt,  sondern  sucht  durch  eine  deutlich  nach  oben  ge- 
richtete  Wanderung  die  Luft  auf. 

Nicht  feststellbar  ist  durch  dièse  Versuche,  ob  dabei  das  Tier 
-  und  es  gilt  dies  auch  fur  die  adulte  Schnecke  —  von  einem  in 
ihm  selbst  wirkenden  Trieb  geleitet  oder  von  Aussenreizen  beein- 
flusst wird. 


1  >  NTOIî  K  N  KS I'    VON  S  i  SSW  \SS  Iv  HP I '  I.Mo  N  AT  K  N  \  i  ■'• 

YVàhrend  der  Lertigstellung  meines  Manuskriples  erbiell  idi 
Kenntnis  von  der  Yrbeil  Phi  i  iits  1 1  !  ».  Il  i).  Die  von  Phi  i  ht  un  ter 
suchten  Vrten  (  [iislralorhis  lugubris  Spix.,  Corel  us  cnrneus;  letztore 
Art .  nacli  der  neueron  Nomenklatur  vvioder  lJlannrhis  corneus 
genannt,  ware  demnaeli  identisch  mil  don  von  mi r  boobaehteten 
Planorbiden)  bloibon  wabrend  fier  ersten  Lebenstage  ani  lioden 
dos  Gefasses,  atmen  tiiir  durcli  die  Haul  und  steigon  ersl,  vvenn 
sic  eine  gewisso  Grosse  erreicbl  liaben  (ca.  !  mm  Sehalenlango) 
.ni  die  Oberfliiche,  uni  ibre  vtomboble  mil  Lull  zu  liillen.  Die 
erste  Luftfiïllung  erlolgl  a  ni  27.-/i.'>.  Iage;  scbon  oblige  I  âge 
vorber  zeigen  die  Tiere  die  I  endenz,  sieli  m  der  oberri  <  iofasshallto 
aufzuhalten.  Die  I  nters(diiedo  im  Yerlialten  der  Tiere  gegeniibei' 
meinen  Reohacbtungen  sind  mir  unerklarlieb. 

Vusser  von  der  Grosse  der  Tiere  liàngl  naeh  Pri:<  ht  das  Lull 
bediiri'nis  voni  Sauerstoflgebalt  des  \\  assers  ab,  renier  von  der 
Temperatur  und  vom  Lielite;  m  der  Helligkoil  steigon  die  liere 
bfters  /uni  Luftholen  auf  als  un  Dunkeln. 

Prkcht  bezeicbnel  das  Luftsebopfen  ;ils  cuir  roflektorisrhe 
Handlung.  Die  Perception  der  Lull  dureli  das  l  ier,  die  dureli  'lie 
Kopfpartie,  vielleicbl  aiudi  die  Lussohlo  erfolgt,  Ibst  naeh  ihin  die 
Reflexkette  des  Lullaui'nehmens  ans.  Dureli  dru  Kiillungsdrurk, 
eventuell  aueli  dureli  die  \nderung  des  s  |  n  i  f  i  s<  - 1  m  •  1 1  <  irw  m  lit  rs  wud 
dann  der  Reflex  ausgelosebt. 

Hierzu  isl  zu  sagen,  d;iss  die  Perzeption  der  Luit,  die  j;i  ersl 
un  l\uul;ikli'  uni  ihr  mlri-  < G >< ■  1 1  in  grosser  Nalie  des  \\  assorspiegols 
erfolgen  kann,  wobl  dru  Reflex  îles  LuHsehopfons  ausloson,  uielil 
aber  das  Vufstoigen  der  Selmeeken  ans,  namont  lieli  nu  Kreion, 
verliiUtnismassig  grosser  I  iele  bewirkon  kann.  Dièses  wird  aueli 
von  Prkciit  niebl  erklart,  sondern  nur  bescbriebeti,  vvenn  er  die 
Tiere  als  bei  SauerstofTmangol   nogativ   gootaktiseh  bezeiehnel. 

Dieselbe  Lormulierurig  gebraueben  aueli  \\  m.tkr  (I'.hh»)  sowie 
D.vwson  (l!lll),  der  bei  Physa  eine  Emplindlipbkeil  der  Tentakol 
und  der  Sipbogegend  gegeniïhor  Lull ,  ebenso  eine  |>osit  i ve  Reakt ion 
dieser  Korperstellen  auf  ().  und  eine  négative  auf  G()2  l'estslellt. 
Dass  die  Perzept  ion  fier  G  a  si1  keinen  Kinfluss  auf  das  \ufst  oigon  der 
Tiere  zur  Wasseroberflaebe  liai,  gebl  daraus  liervnr,  dass  sie,  wenn 
ilrr  Rau ni  iiber  dem  Wassor  statl  uni  Lul  l  uni  ('().,  erliilll  isl .  m  der 
gleiclien  Weise  dru  \\  assorspiogol  aiifsueben  und  sieb  ersl  naidi 
K  iiblungnabine  nul  dem  Gase  wieder  ins  Wassor  zuriii  kzieben. 

IÎKV.  S,  ISSK  i»k  Zooi . .  '1'.  i">    i  ;»:{«.  1 2 
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In  den  ersten  Tagen  bestimmt  also  sicher  der  Lul'thunger  das 
VerhaJten  des  jungen  Tieres.  Die  Futterpflanzen  werden  in  dieser 
Zeit  nur  selten  und  anscheinend  zufàllig  angegangen.  Nach 
einigen  Tagen  beginnt  dann  der  Nahrungstrieb  sich  geltend  zu 
machen.  Nach  1  bis  2  Wochen  verlassen  die  Tiere  die  Gegend  des 
Wasserspiegels;  wir  finden  sie  jetzt  an  den  Wasserpflanzen  oder  an 
den  Wànden  des  Glases  kriechend,  wo  sie  Algen  weiden.  Dièse 
Umstellung  des  Verhaltens  fâJlt,  wie  wir  sehen  werden,  auf  den 
Zeitpunkt,  in  dem  der  Inhalt  des  Eiweiss-Sackes  aufgebraucht  ist 
und  das  Tier  infolgedessen  auf  die  Beschaffung  von  Nahrung 
angewiesen  ist. 
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11.  TEIL. 

ENTWICKLUNG  UND  STRUKTUR  DES 
VERDAUUNGSKANALS. 

a)    Die  Ontogenèse  der  einzelnen  Darmabschnitte. 

I .    Der  Blastoporus. 

Die  Fridientwicklung  ist  von  Holmes  (1900)  und  Wierzejski 
(1905)  so  eingehend  beobachtet  und  beschrieben  worden,  dass  ich 
deren  Aussagen  nichts  beizufiigen  habe.  Sie  fûhrt  zu  eineni 
typischen  (iastrulastadium.  an  dem  sehr  hald  oin  Toi I  der  Entoderm- 
zellen  sic f i  morphologisch  zu  dilïerenzieren  beginnt,  wie  wir  spàter 
sehen  werden  (Fig.  '■>). 

Die  Frage  nach  der  Beziehung  zwischen  dem  Blastoporus  und 
dem  definitiven  Munde  wird  in  der  Literatur  sehr  widersprechend 
beantwortet.  Fol  (1879/80)  làsst  die  Frage  unentschieden,  Rabl 
(1875)  stellt  den  Zuzammenhang  des  Gastrulamundes  mil  der 
bleibenden  Mundôffnung  entschieden  in  Abrede,  wâhrend  er  (1879) 
annimmt,  der  définitive  Muiid  gehe  ans  déni  letzten  Beste  der 
Einstulpungsôffnung  hervor,  ohne  dass  dièse  sich  je  vôllig  schlôsse. 
Wolfson  (1880)  konstatiert  den  Yerschluss  des  Blastoporus, 
Wierzejski  (1905)  stellt  ihn  in  Abrede. 

Nacli  meinen  Beobachtungen  muss  bereits  auf  frûhen  Stadien 
ein  zeitweiliger  Verschluss  der  ersten  Einstulpungsôffnung  statt- 
finden.  Es  dringt  namlich  durch  <len  Urmund  Fiweiss  in  den 
Urdarm  ein,  das  auf  Schnitten,  die  Urdarmhôhle  ausfùllend, 
deutlich  zu  sehen  ist.  Man  tindet  mm  auf  manchen  Schnit  t serien, 
bei  Lymnaea wie  bei  Pkysa,  keinen  Bonis,  also  keinerlei  Verbindung 
zwischen  dem  zentralen,  mit  Fiweiss  gel'ulllen  llohh'aum  und  dem 
umgebenden  Eiweiss.  Der  l'rinund,  durch  den  das  Fiweiss  einge- 
drungen  ist,  muss  sich  also  geschlossen  hahen.  Figur  5  ist  ein 
Schnit  I  ans  ein  er  sole  hen  Sei'ie,  hei  der  an  Stelle  der  deut  lie  h  olïenen 
Verbindung,  wie  wir  sie  bei  jùngeren  Stadien  sehen,  eine  kompakte 
Partie  von   kleinen   Entodermzellen   den   mit    Fiweiss  gel'iïllten 
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Hohlraum  im  [nnern  des  jungen  Embryos  vollstàndig  abschliesst. 
In  der  Schnittserie,  der  Figur  4  entnommen  ist  und  die  einen  etwas 
àlteren  Embryo  darstellt,  ist  die  Verbindung  zwischen  dern  Stomo- 
diium  und  der  Gastralhôhle  noch  nichl  d unhgebrochen  :  ihre 
Kntsteliung  scheint  sic 1 1  eben  auzudeuten,  uml  doch  ist  das  zentrale 
I  iumen  ganz  mil  Eiweiss  angefullt.  I3ei  Planorbis  gelang  es  mir  leider 
nicht,  liïckenlose  Serien  zu  bekommen,  da  die  Embryonen  auf 
diesem  Stadium  ein  sehr  schwieriges  Schnittmaterial  bilden. 

Die  Frage  des  Urmundverschlusses  ist  heute,  wo  ûber  die 
Entstehung  des  \ mderdarms  an  der  Stelle  des  Blastoporus  bei  den 
Mollusken  kein  Zweifel  mehr  herrscht,  keine  prinzipiell  wichtige 
mehr.  Aber  es  sei  festgestellt,  dass  die  Schnittbilder  keine  andere 
Deutung  als  die  eines  zeitweiligen  Verschlusses  zulassen. 

2.    Die     A  n  I  a  g  e     des     Vorder-,     M  i  1 1  e  I  -  und 
K  n  d  d  ii  r  ni  s  . 

An  der  Gastrula  bildet  sich  nach  dem  voriibergebenden  Blasto- 
porusschluss  der  erste  Abschnitt  des  Verdauungskanals,  das 
Stomodàum,  als  eine  ektodermale  Einstulpung  oder  vielmehr  Ein- 
wucherung,  ein  kurzes,  weites  Rohr,  das  zur  zentralen  Darmhôhle 
undnach  dem  Durchbruch  derWandungin  sie  binein  fiihrt  (Fig.3,4). 
Gleichzeitig  beginnt  sicdi  ein  Teil  der  Entodermzellen,  die  dièse 
mit  Eiweiss  gefullte  Darmhôhle  begrenzen,  zu  diiïerenzieren  und 
an  Grosse  zuzunehmen,  wàhrend  die  ùbrigen  ihre  urspriïngliche 
Gestalt  beibehalten  und  sich  dureh  rasche  Teilung  an  Zahl  stark 
vermehren.  Dieser  kleinzellige  Teil  bildet  einen  annâhernd  àqua- 
torialen  Gûrtel,  der,  am  Stomodiuim  ansetzend,  die  kugelformige 
Darmhôhle  umfasst  und  sich  nach  hinten  unten  in  einem  kompakten 
Strang  bis  zum  Ektoderm  fortsetzt.  In  diesem  Strang  entsteht 
sehr  bald  ein  feines  Lumen;  er  ist  die  Anlage  des  Enddarmes,  der 
aber  zunàchst  noch  beidseitig  blind  geschlossen  bleibt.  Der  klein- 
zellige Gurtel  wird  spâter  breiter,  umwâchst  die  zentrale  Hôhle  und 
wird  zum  Magen.  Er  ist  auf  der  rechten  Seite  bedeutend  breiter 
als  auf  der  linken.  YYir  beziehen  uns  hierbei  auf  die  spàtere 
biologische  Orientierung  des  Tieres,  also  M  und  vorn,  die  Partie 
zwischen  M  und  und  Enddarm  als  spàterer  Fuss  unten,  und  zwar 
handelt  es  sich  hier  uni  einen  Embryo  von  Lymnaea,  also  eines 
rechtsgewundenen  Tieres.  Die  Verhàltnisse  werden  ja  sehr  bald 
durch  die  beginnende  Torsion  verandert,  indem  die  ganze  Magen- 
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anlage  sich  um  ihre  Làngsachse  ilreht.  Die  bilatérale  Symmetrie 
ist  schon  jetzt  gesturl.  (1er  Knddarm  liegt  nicht  in  (1er  Mediancbenc, 
sondern  etwas  nach  links  verschoben,  die  Scbalendriise  nach  rechts. 
Der  redite,  breitere  Teil  des  kleinzelligen  Giirtels  liegt  auch  nicht 
genau  seitlich,  sondern  etwas  nach  oben  geriickt,  der  linke,  schmale 
Streifen  ein  wenig  tiefer  als  die  Àquatorialebene.  Die  beiden 
Kalotten  der  Gastralhbhle,  die  der  kleinzellige  Teil  freilâsst,  sind 
von  den  iibrigen  Entodermzellen  begrenzt,  die  sich  bereits  diïïeren- 
ziert  und  ihre  besondere  Funktion  auszuiiben  begonnen  haben. 
Sie  nehmen  das  Eiweiss,  das  durch  den  Blastoporus  und  weiterhin 
durch  das  Stomodàum  in  die  Darmhohle  gelangt,  in  sich  auf  und 
werden  dadurch  zu  aufïallender  Grosse  gedebnt.  Wir  werden 
w citer  unten  sehen,  in  welcher  Beziehung  dièse  Eiweisszellen,  wie 
Rabl  sie  benannt  hat,  zur  spàteren  Mitteldarmdruse  stehen. 

Einstweilen  bilden  dièse  Zellen  als  zwei  Anhàufungen  grosser, 
stark  licbtbrechender  Blasen  die  obère  und  untere  Begrenzuug  der 
Darmhohle,  oder  jetzt  besser  Magenhohle.  Von  diesen  beiden  Stellen 
ans  breiten  sie  sich  nach  allen  Seiten  aus.  Wir  haben  nicht  nur 
zwei  traubenlïirmige  Zellhaul'en  vor  uns,  wie  sie  z.B.  Lankesti  r, 
boi.  und  W'olfson  beschreiben,  sondern  die  grosseu  Enloderinzellen 
breiten  sich  rings  um  die  ganze  Magenanlage  als  eine  dicke  Huile 
aus,  die  nur  vorn  und  hinten  durchbruchen  wird,  und  zwar  vorn 
durch  die  ektodermale  Buccalmasse  und  hinten  durch  die  ento- 
dermale.  kleinzellige  Darmanlage  und  die  ektodermale  Scbalendriise, 
die  sich  nicht  ganz  médian,  neben  und  etwas  oberhalb  des  Emldarnis 
einstiilpl  und  bis  an  den  kleinzelligen  Gùrtelst reil'en  vorstbsst.  Der 
Zusammenhang,  die  Einheit  der  Eiweisszellenmasse,  des  Eiweiss- 
Sackes,  bleibl  wahrend  der  ganzen  Dauer  seines  liestehens  erhalten. 
Ks  ist  daber  nicht  richtig,  wenn  inimer  von  den  Eiweiss-Sàcken 
gesprochen  wird  (Lankester,  Rabl,  Fol:  poches  nourricières). 
Bei  allen  drei  Ai  l  en  der  Wasserpulmonaten  haben  wir  eine  einzige, 
zusammenhàngende  Masse,  den  Eiweiss-Sack.  Erst  viel  spàter, 
bei  der  Entstehung  der  Mitteldarmdruse  wird  dièse  Masse  von  zwei 
gelrennten  Driiserilappen  umwachsen  und  dadurch  aul'geteilt. 

Die  Vermehrung  der  Kiweisszellen  hiirt  t'riibzeitig  auf:  doch 
wachsen  die  einzelnen  Zellen  dundi  l'oit geset zt e  Kiweissaul'nabint' 
zu  nuicbtigen  Blasen  an,  die  an)  lebenden  Embryo  schon  mit 
schwacher  N'ei'gn'tsserimg  als  glanzende,  durchsicht  ige  Kugeln  ya\ 
sehen  sind  und  die  Hauptmasse  des  jungen  Keimes  bilden.  Di(> 
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Zellen  liegen  dichtgedràngt  beisammen,  platten  sich  gegenseitig  ab, 
stossen  auch  etwa  mit  Zwickeln  zwischen  die  Nachbarzellen  vor. 
Das  Plasma  ist  mitsamt  dem  Kern  an  den  àussersten  Rand  des 
Zellraumes  gedrângt  worden,  der  vom  aufgenommenen  Eiweiss 
vollstàndig  angefûllt  ist.  Die  Zellen,  die  am  lebenden  Tiere  wie 
ein  Schaum  von  Seifenblasen  ausseben,  lassen  sich  auf  dem  histo- 
logischen  Bilde  am  ebesten  mit  dem  Typus  der  safterfiillten  Pflan- 
zenzelle  oder  der  blasigen  Chordazellen  vergleichen.  Den  ganzen 
Eiweiss-Sack  umgibt  eine  Hùllmembran  von  flachen  Bindegewebs- 
zellen. 

Bei  eingehendem  Studium  von  hunderten  von  Schnittbildern 
zeigten  sich  in  diesen  Zellen  nie  Mitosen.  Das  Gesamtbild  ergab 
-  ohne  genane  Zâhlung  —  eine  gleichbleibende  Anzahl  von  Zellen, 
sodass  also  der  Eiweiss-Sack  inmitten  der  wachsenden  Gewebe  des 
jungen  Embryos  als  ein  Organ  erscheint,  das  seine  Entwicklung 
bereits  vollendet  hat.  Dièse  Annahme  wird  durch  sein  spâteres 
Schicksal  bestàtigt. 

Sehr  bald  nach  der  Bildung  des  Stomodàums  stûlpt  sich  an  dessen 
unterer  Wandung  eine  weite  Bucht  aus,  die  rasch  wàchst  und  zu 
einem  dickwandigen,  volnminôsen  Blindsack  wird.  Es  ist  die  Anlage 
der  Radulatasche. 

Das  ganze,  aus  Vorderdarm-,  Magen-  und  Enddarmanlage  und 
Eiweiss-Sack  bestehende  Gebilde  ist  umhùllt  vom  Ektoderm,  das 
aber  dem  Entoderm  nicht  iiberall  dicht  anliegt,  sondern  in  der 
hintern,  oberen  Partie  zwischen  Vorderdarm  und  Schalendrùse 
als  dùnnwandige  Blase  einen  Hohlraum  iiber  dem  Entoderm 
umspannt.  Es  ist  dies  die  Kopfblase,  eine  Erweiterung  der  Leibes- 
hôhle,  die  aber  bei  den  Wasserpulmonaten  nicht  den  Umfang  und 
die  Bedeutung  annimmt,  die  ihr  bei  den  Landpulmonaten  zukommt. 

Das  Zentrum  des  Keimes  bildet  die  mit  Eiweiss  angefullte 
Magenhohle,  die  von  dem  kleinzelligen  Giirtel  umspannt  und  etwas 
eingeschnûrt  wird,  wâhrend  die  von  den  Eiweisszellen  gebildeten 
Teile  der  Wandung  nachgiebiger  sind  und  sich  etwas  ausbuchten, 
sodass  die  Kiwoissmasse,  wclche  die  Gastralhôhle  anfûllt,  die  Forai 
einer  im  Àquator  eingeschniirten  Kugel  annimmt. 

Es  ist  nicht  ganz  leicht,  dièse  schon  recht  komplizierten 
Verhâltnisse  anschaulich  zu  beschreiben.  Es  ist  daber  in  Figur  2 
der  Versuch  gemacht  worden,  sie  plastisch  wiederzugeben.  Das 
Bild  zeigt  einen  ein  bis  zwei  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea  in 
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etwas  schematisierter  Darstellung.  Figur  3  ist  ein  sagittaler 
Làngsschnitt  durch  einen  Keim  von  P/n/sa,  der  auch  dem  in 
Figur  2  dargestellten  Stadium  entspricht.  Die  Anordnung  und 
die  Grossenverhàltnisse  der  klein-  und  grosszelligen  Entoderm- 
partien  kommen  darin  deutlich  zum  Ausdruck. 

Die  hier  beschriebene  Disposition  der  Darmanlage  steht  z.T. 
im  Widersprucb  mit  manchen  Angaben  in  der  Literatur.  Nacb 


Fie.  2. 

1-2  Tage  alter  Embryo  von  Lymnaea  palustris,  schematisiert. 
Nat.  Grosse:  0,2  mm. 

Wolfson  waehst  die  Magen-  und  Darmanlage  als  solider  Strang 
von  vorn  nadi  liinten  durcli  die  Eiweisszellen  hindurch;  spàter 
l)ildet  sich  in  ihm  durcb  Auseinanderweicben  seiner  Zellen  ein 
Lu  mon .  Nacli  Km.  entstehl  der  Magen  ans  oinom  kleinen  veut  raleu 
und  einem  weitern,  liinten  gelegenen  kleinzelligen  loi I.  nach 
VYierzejski  ans  einer  hinteren  kleinzelligen  Darmplatte,  die 
ventral  und  dorsal  nach  vorn  dem  ( jsopliag  entgcgenwachsl ,  diosen 
aber  làngere  Zeit  nicht  erreicht. 
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Wikhze.iski  hoschroibt  «lie  Yerhaltnisse  so,  wie  sie  auch  Rabl 
dargestellt  hat.  Meine  Schnittbilder  stimmen  mit  den  Zeichnungen 
(1er  beiden  Autoren  iiberein,  aber  die  nach  ganzen  Schnittserien 
hergestellten  Rekonstruktionen  lassen  die  Yerhaltnisse  etwas  an- 
ders  erscheinen,  als  sie  von  ilmen  beschrieben  werden.  Die  Einheit 
des  Eiweiss-Sackes,  die  vollstàndige  Umwachsung  der  Gastral- 
hôhle  durch  den  kleinzelligen  Giirtel,  die  sich  immer  durch  die 


Fie.  3. 

Schnitt  durch  einen  ca.  1  Tag  alten  Embryo  von  Physa. 


Rekonstruktion  ganzer  Schnittserien  ergibt,  sowie  die  annàhernd 
àquatoriale  Lage  dièses  Gûrtels  im  Gegensatz  zu  den  dorsalen  nnd 
ventralen  Streifen  der  Autoren,  sind  die  abweichenden  Beobach- 
tungen.  Die  Verschiedenheit  in  der  Lage  der  einzelnen  Partien  mag 
zum  Teil  daher  rùhren,  dass  ein  anderer  Zeitpunkt  der  DarsteJhmg 
gewàhlt  wurde;  denn  spàter  verschiebt  sich  der  kleinzellige  Giirtel, 
die  beiden  seitlichen  Streifen  rùcken  etwas  nach  oben  und  unten, 
zugleich  wachsen  sie  in  die  Breite,  sodass  die  von  den  Eiweisszellen 
begrenzten  Kalotten,  die  spâteren  Einmùndungsstellen  des  Eiweiss- 
Sacks  in  den  Magen,  immer  kleiner  werden. 


ONTOGENESE  VON  SUSSWASSERPl"  LMO.N  AT  K  N 


ISI 


Das  ans  dcr  Kikapsel  in  die  Magenhohle  aufgenornniene  Kiweiss 
findet  sich  im  Innern  derselben  als  homogène  Masse,  die  auf 
Schnit  ten  sowohl  in  bezug  auf  ihren  Gerinnungszustand  wie  auf  ihre 
Karbbarkeit  denselben  Anhlick  bietet  wie  das  den  Kmbryo  um- 
gebende  Eiweiss.  An  der  die  Eiweisszellen  berûhrenden  Peripherie 
der  die  Magenhohle  lïillenden  Kiweissmasse  jedoch  findet  man  selir 
oft  einen  Kranz  von  Vakuolen,  die  sich  anders  farben  als  der  iibrige 
Mageninhalt.  Dicselben  Vakuolen  sieht  nian  in  den  Eiweisszellen 
und  zwar  in  den  die  Gastralhbhle  begrenzenden  Partien. 

liber  die  Art  der  Aufnahme  des  Eiweisses  in  die  Eiweisszellen 
wissen  wir  tiichts  Genaues.  Wolfson  vermutet,  sie  erfolge 
..verinit  tels  Zellauslaufer" ,  was  ieb  aber  nicht  bestàtigen  kann, 
da  ich  keine  solchen  fand.  Wohl  dràngen  sich  die  proximalen 
Partien  der  Eiweisszellen  gegen  das  Magenlunien  vor,  sie  entsenden 
aber  keine  Auslaufer,  sondern  sind  im  Gegenteil  flach  gegen  die 
Magenhohle  abgegrenzl  oder  wblben  sich  rundlich  in  sic  vor. 

Man  darf  wohl  annehmen,  dass  die  Aufnahme  des  Eiweisses 
diii'eh  die  Grenzschicht  des  Protoplasmas  hindurch  erfolgt,  wenn 
wir  auch  iiber  die  Art  des  Vorganges  nichts  Genaues  aussagen 
kônnen.  Mdglicherweise  steht  die  Vakuolenbildung  an  der  Peri- 
pherie der  Gastralhohle  mit  der  Aufnahme  in  Verbindung  in  der 
Art ,  dass  ein  von  der  Zelle  ausgeschiedenes  Sekret  eine  \  eranderung 
des  Eiweisses  bewirkt,  die  sich  in  der  Vakuolenbildung  âussert. 
Nach  dern  l'bertritt  in  die  Zellen  sammelt  sich  das  Eiweiss  zuerst 
in  kleinen  Vakuolen  am  Rande  des  Zellraumes,  die  dann  mit  dem 
Zellinhalt  vei'schmelzen.  Oft  isl  es  sehr  schwer  zu  erdseheiden, 
ob  die  Vakuolen  sich  im  Magenlunien  oder  m  den  Zellen  befinden. 
(Fig.  4,  5.) 

WoLFSOiN  schreibt,  dass  durch  das  in  die  Zellen  aufgenoniinene 
Eiweiss  die  Zellkerne  an  die  der  Gastralhbhle  zugewandtc,  innere 
Peripherie  der  Kiweisszellen  gedrangt  werden.  hasselbe  beliaiipten 
Fol  und  Rabl;  dieser  bringt  die  Lage  der  Kerne  sogar  mit  der 
Eiweissresorption  in  Verbindung,  indem  er  aus  dieser  Anordnung 
der  Kerne  schliesst,  die  Aufnahme  des  Eiweisses  geschehe  iinnier 
und  ausnahnislos  in  der  Nahe  der  Kerne,  was  darauf  hindeute, 
dass  die  Kerne  bei  der  Résorption  eine  wichtige  und  wahrscheinlich 
sogar  die  wiiditigste  Kolle  spielen. 

[(  h  kann  dièse  Feststellung  nichl  bestàtigen.  Wie  aus  Figur  i, 
einem  unter  vielen  ahnliehen  aiisgewahlten  Sclinittbild.  hervorgeht, 
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Langsschnitt  durch  einen  2  Tage  al 
Embrvo  von  Lymnaea  palustris. 


liegen  die  Kerne  bald  auf  dieser,  bald  auf  jener  Seite  der  Zellen, 
auf  etwas  spàteren  Stadien  sogar  meistens  in  den  Zwickeln  der 

vom  Gastrallumen  abgekehrten 


Flâchen.  Rabl  (1879)  tadelt 
Bobretzk  y,  der  die  Kerne 
..bald  in  der  Nahe  der  Darm- 
hohle,  bald  von  ihr  abgekehrt" 
zeichnet.  Auf  Grund  meiner 
zablreichen  Schnittbilder  muss 
ich  Bobretzk  y,  der  sich  auch 
hier  wieder  als  iïberlegener, 
sachlicher  Beobachter  erweist, 
recht  geben  und  dièse  Anord- 
nung  der  Kerne  bestàtigen. 
Dass  der  Kern  bei  der  Ei- 
weissaufnahme  eine  Rolle  spielt.  ist  naturlich  nicht  ausgeschlossen  ; 
diM-li  l.issl  d;ts  liistiildgisclii'  liilil  dor  Kerne  auf  unsern  Sehnitten 
keine  Schlusse  auf  ihre  Dm 
Beteiligung  an  dieser 
Tàtigkeit  der  Zelle  zu. 

Es  bleibt  noch  zu 
erwahnen,  dass  man 
auf  den  mit  Osmium- 
tetroxyd  -  Gemischen 
fixierten  Pràparaten 
oft  in  der  vom  Magen- 
lumen  abgewandten 
periplieren  Kuppe  der 
Kiweisszellen  und  auch 
in  den  Ektoderm- 
zellen  eine  Ansanim- 
lung  schwarzgefàrbter 
Kornchen  findet.  (Fig. 
3,  5.)  Da  man  auf 
entsprechend  fixierten 
Pràparaten  dieselben 
Geliilde  als  /el  lin  ha  H 
der  friihen  Entoderm- 
zellen,  ja  sclion  der  ersten  Blastomeren  findet,  kann  man  schliessen, 


Schnitt  dun  li 


Fig.  5. 

einen  1  Tag 
von  Physa. 


alten  Embrvo 
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dass  es  Bestandteile  des  urspriinglichen  Dottermaterials  sind,  dessen 
I  berreste  hier  von  dem  a  u  l'evmmi  menen  Eiweiss  (Heirhsam  vor  sie  h 
her  geschoben  werden.    Auch  Rabl  erwâhnt  dièses  Faktum. 

Das  (1  urr-h  das  Stomodaum  in  die  Magenlmhle  aufgenommene 
Eiweiss  drângl  die  von  den  Eiweisszellen  gebildeten  Teile  der 
Magenwandung  znn'iok  und  buchtet  sie  aus,  sodass  wir  jetzt  einen 
eigentlichen  Sack  vor  uns  baben,  dessen  Wandung  von  einer  bald 
einfachen,  bald  mehrfarhen  Schicht  von  Eiweisszellen  gebildet 
und   dessen   Lumen  vom  aufgenommenen   Eiweiss  erfi'illt  wird. 

Es  ist  selbstverstàndlich,  dass  dureh  die  fortgesetzte  Aufnabme 
von  Eiweiss  der  Voirai  im  Ei  aJlmàhlich  abnimmt  und  der  dadurch 
freiwerdende  Raum  durch  den  an  Volumen  zunehmenden  Embryo 
ausgefûllt  wird.  Das  Eiweiss  erleidet  aber  ausser  der  quantitativen 
auch  eine  qualitative  Verânderung;  es  wird  allmâhlich  verflùssigt. 
In  den  ersten  Tagen  ist  es  von  dichter  Konsistenz  und  weist  eine 
etwa  déni  Oliveniil  vergleichhare  Gelbfàrbung  auf.  Die  Eizelle 
ist  in  ibni  unbeweglich  suspendiert  und  sinkt  nicht  binab,  auch 
wenn  sie  infolge  der  Lage  der  Laichkapsel  in  der  obern  Kuppe 
der  Eizelle  liegt.  Auch  wenn  am  dritten  Tage  die  Embryonen  zu 
riiliercn  beginnen,  bleiben  sie  zunachst  noch  an  Ort  und  Stelle 
und  fangen  erst  spàter  an,  sich  frei  nach  allen  Ricbtungen  durch 
das  nun  fliissigere  Eiweiss  zu  bewegen.  Gegen  Ende  der  Embryonal- 
periode  wird  das  Eiweiss  vie!  bélier,  beinahe  farblos;  es  fàrbt  sich 
auch  auf  Schnitten  viel  weniger  intensiv  als  am  Anfang.  Ferner 
zeigl  sich  die  Verânderung  der  Konsistenz  auch  darin,  dass  beim 
Anstechen  junger  Eier  unter  Wasser  das  Eiweiss  sich  nur  langsam 
und  unter  deutlicher  Schlierenbildung  mit  dem  umgobemlen 
Wasser  vermischt,  wâhrend  auf  spâteren  Stadien  solche  Schlieren 
fehlen. 

Gegen  Ende  der  Embryonalzeit  beginnt  der  Abbau  des  Eiweiss- 
Sackes.  Die  Xellmeinbraiien  zerfalleu,  und  die  Kerne  fangen  an, 
zu  atrophieren  (Fig.  7,  8,  (t.  10,  11).  In  diesem  Zustand  werden 
wir  den  Eiweiss-Sack  bei  der  Besprechung  der  Entstehung  der 
Mitteldarmdriise  wieder  finden  und  sein  Schicksal  dort  weiter 
verlolgen. 

W'enden  wir  uns  nun  zuriick  zur  Entwirklung  der  iihrigen  Teile 
des  \  erdauungskauals,  so  (indeu  wir  beim  zweitagigen  Embryo. 
der  in  Eigur  2  dargestellt  ist,  den  Vorderdarm,  also  M  und,  Radula- 
tasche  und  Ôsophag,  bereits   angelegt,   wie   schon  besprochen 


IS', 


S.  HI.OCII 


wurde.  Der  (jsophag  entstclit  dun-li  Wuchst  nui  der  an  der  Ver- 
bindungsstelk"  von  Stonmdaum  nnd  kleinzelligem  Kntodermteil 
gelegenen  Partien.  Dièse  Teile  des  Vorderdarms  entwickeln  sich 
weiter  nnd  sind  beim  Ausschlùpfen  des  jungen  Tieres  fertig  aus- 
gebddet. 

hie  Speicbeldrûsen,  die  beim  adulten  Tiere  dem  Ôsopbag 
aufliegen  nnd  dire  Auslïdirnnirsyanire  unter  dem  (ianidienriny 
liindiirrli  nach  voin  in  don  Schlundkopf  hinein  senden.  erscheinen 


Fie  6. 

Làngsschnitt  durch  einen  10  Tage  alten  Embryo  von  Planorbis. 
Die  Schale.  die  beim  Fixieren  weich  wird  und  schrumpft,  ist  auf  allen  Sehnitten 
in  ilirer  ursprûnglichen  Form  ergànzt. 

etwas  spàter.  Die  diesbeziiglieben  Angaben  in  der  Literatnr 
lauten  aile  sehr  unbestimmt.  Bei  Korschelt  und  Heider  (1890): 
..zienilich  spàt".  Nach  Wikrzeiski  (1905)  ..fâllt  die  Anlage  der 
Speicbeldrûsen  in  eine  sehr  spàte  Période  nach  Ausbildung  der 
Schneekengestalt". 

Ich  fand  die  Speicheldrûsen  erstmals  bei  zehntàgigen  Embryonen 
deutlich  angelegt  (Fig.  6). 

Der  kleinzellige  Teil  der  Mitteldarmanlage  wachst  uni  die 
Gastralhohle  herum  und  wird  zum  Magen.  Dieser  ist  zuerst  ein 
einfacher  Sack.    Vorn  miindet  in  ihn  der  Ôsophag,  hinten  geht 
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der  Darm  ab,  seitlich  bleiben  zwei  Offnungen,  die  in  den  Eiweiss- 
Sack  oiùnden.  Spater  unterteilt  sich  der  Magen  durch  Einschnûrung 
semer  Wand ungen  ;  heim  erwachsenen  Tiere  besteht  er  ans  drei 
hintereinanderliegenden,  kommunizierenden  Sâcken  mit  sehr 
(lickcn.  miiskulosen  Wandungen.  Die  Miindungen  der  Mitteldarm- 
driise  liegen  im  hintersten  Teil,  von  dem  auch  der  Darm  abgeht. 
Dieser  ist  stark  in  die  Lange  gewachsen  ;  vom  Magenausgang 
wendet  er  sich  zuerst  nach  vorn,  biegt  dann  uni  und  fuhrt  der 
Magenwandting  entlang  nach  hinten,  dann  in  einem  weiten  Bogen, 
an  der  Peripherie  der  Mitteldarmdrûse  in  dièse  eingebettet,  nach 
vorn  und  in  derMantel- 
wandung  bis  zum  Man- 
telrande,  wo  der  After 
liegt.  Dies  ist  der  Ver- 
lauf  des  Darmsbei  einem 
wciiioc'I'agealten  Tiere 
das  erst  zwei  Schalen- 
windungen  aufweist. 

Der  After  bricht 
erst  nach  dem  /.weiten 
Dritte]  der  Embryonal- 
zeit durch.  Figur7stellt 
einen  Schnitt  durch 
einen  siebentâgigen 
Embryo  von  Lymnaea 

palustris  dar,  bei  dem  gchnitl  durch  einen  7  Tage  alten  Embryo  von 
der  Enddarrn  bis  zuin  Lymnaea  palustris. 

Ektoderm     vorsttissl , 

aber  noch  nichl  durchgebrochen  ist.  In  Figur  8,  einem  entspre- 
chenden  Schnitt  durch  einen  sieben  bis  achttâgigen  Embryo 
derselben  Art,  ist   der  Dundibrnch   bereits  erlulgt. 

Wolfson  und  Rabl  wissen  den  Zeitpunkt  des  Afterdurchbruchs 
nicht  anzugeben:  auch  Fol  gibt  keine  genaueren  Dâten,  wâhrend 
Wierzejsk]  dièses  wichtige  Phànomen  auf  die  postembryonale 
Période  verleo;!.  Ha  ri.  beschreibt  einen  Al'ierlincker,  der  selnm 
lange  vor  dem  Durchbruch  an  der  Stelle,  wo  dieser  erfolgt,  auffàllt. 
Foi.  sprichl  ebenfalls  von  einer  stark  hervortretenden  Proeminenz, 
und  Wïerze jski  beschreibt  bei  Physa  jontinalis  zwei  Analzeilen  an 
der  Ausmûndungsstelle  des  Enddarms.    Von  allen  diesen  (Vebililen 
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habe  ich  nichts  feststellen  konnen.  Wie  die  Schnittbilder  zeigen, 
eri'olgt  der  Durchbrucli  durch  einfaches  Auseinanderweichen  der 
Hautepithelzellen. 


Fie.  8. 

Schnitt  durch  einen  7-8  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea  palustris. 

3.   Die   Ent  stehung  der  Mitteldarmdrûse. 

Beim  àlteren  Embryo  umhiïllt  der  Eiweiss-Sack,  die  Magenhôhle 
auf  zwei  Seiten  abschliessend,  die  ganze  Gastralpartie  und  fiillt, 
durch  das  aul'genommene  Eiweiss  prall  aufgetrieben,  den  hinteren 
Sr|ialcnr;iiiin  vullstiindig  ans.  lieim  jungen  Tiere  findel  sich  nu 
Raum,  den  beim  Embryo  der  Eiweiss-Sack  einnahm,  die  Mittel- 
danudriise.  die  sugenaiinte  ..Lober".  Ks  isl  daher  verstandlieb., 
dass  zwischen  diesen  beiden  Organen  immer  ein  Zusammenhang 
angenommen  worden  ist  und  dass  die  Entstehung  der  ..Leber", 
die,  beim  jungen  Embryo  ûberhaupt  nicht  vorhanden,  beim  erwach- 
senen  Tiere  als  grosstes,  aufîàlliges  Organ  den  Eingeweidesack  und 
mit  ihm  die  hintern  Sclialenwindungen  zum  grossten  Teile  ausliilli. 
auf  den  Eiweiss-Sack  zuruekgefuhrt  wurde.     Es  ist  dies  umso 
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naheliegender,  als  der  Eiweiss-Sack  gerade  in  der  Zeit,  in  der  die 
Mitteldarmdrûse  entsteht,  verschwindet. 

Lereboullet  nimmt  denn  auch  an,  dass  aus  den  „ vésicules 
vitellines",  den  Eiweisszellen,  durch  allmàhliche  Umwandlung  die 
Leberzellen  hervorgehen.  Rabl  (1875)  gibt  eine  etwas  unklare 
I  )arstellune'.  wie  dit'  Leber  durch  Vennelirung  von  Zellen  ..der 
beiden  innern  sekundâren  Keimblàtter"  entsteht.  Dièse  Ver- 
mehrung  erfolgt  auf  Kosten  der  Nahrungsdotterzellen,  wie  der 
Autor  die  Eiweisszellen  damais  noch  nennt.  Spater  (1879)  vermutet 
Rabl,  dass  die  grossen  Eiweisszellen  sich  in  immer  kleinere 
Elemente  teilen,  dass  dièse  sich  zu  Lappen  vereinigen,  eine  gelblich- 
braune  Farbe  annehmen  und  schliesslich  zur  Leber  werden.  Er 
fiïgt  allerdings  bei,  die  Richtigkeit  dieser  Behauptung  mùsste  erst 
mit  II  il  le  von  Schnitten  nachgewiesen  werden. 

Auch  Fol  nimmt  an,  dass  Plasma  und  Kern  der  Eiweisszellen 
nach  Zerfall  der  Zellmembran  sich  durch  Teilung  vermehren  und 
dem  Wiederaufbau  des  Organs  in  neuer  Form  dienen.  Dieser  Aufbau 
erfolgt  nach  ihm  mit  ausserordentlicher  Schnelligkeit  in  den  ersten 
Stunden  nach  dem  Ausschlûpfen,  sodass,  nach  Uberwindung  eines 
chaotischen  Zustandes  des  Zerfalls,  sozusagen  plôtzlich  die  fertige 
l)i  lise  mit  iliren  in  Lappen  angeordneten  Sehlàuchen  in  Lunktion 
tritt. 

Wierzejski  stellt  mit  Bestimmtheit  fest,  dass  die  Eiweisszellen 
sich  in  die  Leberzellen  verwandeln.  Doch  findet  er  ausserdem 
„an  ihren  Basen  recht  kleine  Zellen,  die  von  der  kleinzelligen 
Partie  der  Mit  tcldarinwand  heriadiren,  die  sich  unter  die  Eiweiss- 
zellen schiebl  und  wahrscheinlich  auch  die  Leberkanàle  austape- 
ziert  '  . 

Line  ganz  andere  Ansicht  vertritt  Woleson,  nach  dem  die  Leber 
kurz  vor  dem  Auschliipfen  des  jungen  Tieres  in  Form  zweier  kleiner 
Blindsàcke  erscheint,  die  dicht  am  Pylorus  von  der  Darmwand 
ausgestiilpt  werden.  Audi  nach  La.nkkster  (1874)  entsteht  die 
Leber  aus  Divertikeln  des  Darmkanals  und  nicht,"wie  Wolfson 
irrtùmlich  zitiert,  aus  der  niesodermalen  Bindegewebshulle. 

Die  X'erschiedenheit  der  vorgebrachten  Ansichten  lasst  es 
verstandlii  h  erscheinen,  wenn  Korscueet  und  Heider  in  ihrei 
.A'eigleiehenden  Lut  wie  k  I  ungsgesch  ich  t  e  der  wirbellusen  Tieic" 
(1890)  sagen:  ..Es  ist  nicht  môglich,  die  verschiedenen  Angaben 
id»er  die  Bildungsweise  der  Leber  auf  ihre  Richtigkeit  zu  kontrol- 
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lieren.  Sie  sind  so  difîerenl  und  lasscn  sich  bei  unserer  jetzigen 
Kenntnis  dieser  Verhàltnisse  so  schwer  auf  einander  zuruckfuhren, 
dass  man  annehmen  darf,  es  werden  sich  bei  genauerer  Unter- 
suchung  noch  vielfach  Modifikationen  derselben  ergeben.  Man  darf 
dies  umso  elier  erwarten,  als  es  sich  offenbar  uni  schwierig  zu 
erkenniMide  Vnrgànge  handelt". 

tch  habe  der  Herkunft  des  Mitteldarmdrusengewebes  besondere 
Aufmerksamkeit  geschenkt,  da  mir  dieser  Punkt  ira  Hinblick  auf 
die  in  der  Einleitung  erwâhnte  Einreihung  der  verschiedenen 
Organe  zu  den  embryonalen  oder  definitiven  besonders  wichtig 


Fig.  9. 

Schnitt  durch  ein  2  Tage  altes  Tier  (Planorbis). 


erschien.  Das  Problem  muss  den  Beobachter  zur  Erforschung 
reizen,  denn  tatsâchlich  entsteht  um  den  Zeitpunkt  des  Ausschliïp- 
fens  herum  das  neue  Organ  so  rasch,  dass  sozusagen  iïber  Nacht 
an  Stelle  des  Eiweiss-Sacks  die  typisch  strukturierte  Drûse  liegt, 
deren  Follikel  in  ihrem  Lumen  noch  die  zerfallenden  Massen  des 
Eiweiss-Sacks  mit  ihren  teilweise  erhaltenen  Zellen  und  Kernen 
enthalten.   (Fig.  9.) 

hie  l'ntersuchung  wird  dadurch  erschwert,  dass  gerade  auf 
diesem  Stadium  des  Zerfalls  der  Eiweiss-Sack  ein  denkbar  ungiin- 
stiges  Objekt  f tir  mikroskopische  Schnitte  bildet.  Das  Eiweiss 
gerinnt  bei  der  Fixierung,  wird  sehr  sprôde  und  springt  beim 
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Schneiden,  sodass  sehr  ol'l  auf  den  Schnitten  der  ganze  Finge- 
weidesack  ein  chaotisches  Bild  bietet.  Zum  Gluck  ist  dies  doch 
nicht  immer  der  Fall,  denn  die  Schnittmethode  ist  der  einzige  Weg, 
der  uns  Einblick  in  die  Verhâltnisse  geben  kann. 

Auf  wohlgelungenen  Schnittserien  zeigt  sic  h  demi  auch  ein  Ynr- 


Sclinitt  (lurcli  einen  7  Ta<^e  alten  Kmbryo  von  Lymnaea  palustris. 


gang,  der  uns  die  Genèse  dièses  vvichtigen  Organs  in  ganz  neu  zu 
il  cul  t'iidi-r  \\ Vise  vi  ir  Vugcii  I  h  li  il  h  ml  uns  zeigt ,  da  ss  die  Fntsteliung 
der  Drùse  aus  dem  Eiweiss-Sack  eine  kombinatorische  Vermutung 
ist,  die  der  Wirklichkeil  nichl  entspricht.  Auf  Schnittserien  von 
7-l.Otiigigeii  Frnl.rynnen.  bei  deuen  der  /ert'all  der  Fiweisszellen 
schon  deutlich  eingesetzl  hat  (Fig.  I<*.  I  l),  sehen  wir,  dass  die 
Magenwandung  vom  Rande  der  durch  den  Eiweiss-Sack  begrenzten 
Lùcken  aus  umbiegt  und,  allseitig  weit  ausladend,  den  Eiweiss-Sack 
zu  umwachsen  beginnt.  Sie  wachst  durch  das  Eiweiss  hindurch 
(Fig.  H»)  und  greit't  sozusagen  uni  den  Eiweiss-Sark  lierum,  indeiu 
sie  ihm  zuerst  als  kleine  (Calotte  auf'liegt  und  Uni  dann  nach  alleu 
Seiten  umfasst.  (Fig.  11.) 

Die  I  inwachsung  gehl  von  den  heiden  Stellen  der  Magcnwand 
aus,  an  denen  die  Eiweisszellen  die  Gastralliuhle  hegrenzen.  hodi 
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ist  aut'  einer  Seite  infolge  rascheren  Wachstunis  des  kleinzeJIigen 
Telles  der  Wandung  die  von  den  Eiweisszellen  abgeschlossene  Liicke 
enger  geworden  und  dementsprechend  ist  die  hier  entstehende 
Kalotte  kleiner  und  bewàltigt  einen  geringeren  Teil  des  Eiweiss- 
Sacks.  Dièse  Disposition  gibt  sich  auch  spater  noch  in  der  adulten 


Schnitt  di  rch  einen  10  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea  palustris. 

Drùse  zu  erkennen,  in  der  sich  deutlich  zwei  Hauptsâcke,  ein 
grôsserer  und  ein  sehr  viel  kleinerer,  unterscheiden  lassen. 

Die  Magenwandung  besteht  auf  diesem  Stadium  bereits  aus 
zwei  deutlich  voneinander  abgegrenzten  Zell-Lagen,  einem  hohen 
Zylinderepithel  und  einer  dièses  umkleidenden,  schon  recht  be- 
tràchtlichen  kleinzelligen  Schicht,  der  spàteren  Muskelwand. 
(Fig.  8,  10,  11.)  Von  diesen  zwei  Schichten  ist  nur  die  innere  Lage 
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an  der  Umwachsung  des  Eiweiss-Sacks  beteiligt.  Sie  biegt,  uni 
den  Rand  der  Muskelschicht  herumgreifend,  nach  aussen  um  und 
zieht  sich,  weit  ausladend,  zura  Rande  des  Eiweiss-Sacks  hin,  den 
sie,  weiterwachsend,  schliesslich  ganz  umfasst.  Das  Umbiegen  der 
Epithelschicht  zeigt  sich  deutlich  auf  den  Fig.  10  und  11.  Auf- 
l'allend  zahlreiche  Mitosen  in  diesem  Gewebe  beweisen  dessen  rasches 
Wachsl  uni. 

Dièses  Magenepithel  beginnt  nun,  scbon  bevor  die  Umwachsung 
des  Eiweiss-Sacks  vollendet  ist,  sich  zum  Drûsengewebe  zu  diffe- 


Fig.  12. 

Schnitt  durcli  ein  frisch  gosrhliipftes  Tier  ( Planorbis). 
Der  mit  L.  bezeichnete  Lappen  ist  in  Figur  19  bei  stàrkerer 
Ver^rnsscnin^  gc/.cirhiit't . 


renzieren  und,  indera  es  weiterwàchst,  sich  lappig  einzubuchten 
und  sackartige  Ausstiilpungen  zu  bilden  (Fig.  12).  Es  wird  zum 
Epithel  der  Mitteldarmdru.se,  deren  Entstehung  wir  jetzt  erkannl 
und  verfolgt  haben.  Nach  vollzogener  Umwachsung  des  Eiweiss- 
Sacks  baben  wir  die  fertige,  in  zahlreiche  Lappen  und  Scldàuche 
unterteilte  Driise  vor  uns.  In  ihren  Lumina  liegen  «lie  Keste  dt>s 
Eiweiss-Sacks. 
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Der  Vorgang  der  Umwachsung  beginnt  ungefâhr  um  die  Mitte 
der  Embryonalzeit  und  ist  wenige  Tage  nach  dem  Ausschlûpfen 
beendigt.  Beginn  und  Ende  liegen,  wie  aile  Abschnitte  dieser 
Embryogenèse,  zeitlich  sehr  labil.  Wir  fînden  sowohl  Embryonen 
mit  beinahe  fertig  ausgewacbsener  Mitteldarmdruse  als  auch 
mehrere  Tage  alte,  freilebende  Tiere,  bei  denen  das  Drùsengewebe 
sich  nocb  nicht  ganz  iiber  dem  Eiweiss  geschlossen  hat. 

Zur  selben  Zeit  wie  die  Umwachsung  des  Eiweiss-Sacks  beginnt 
aucb  der  Zertall  seiner  Zellen.  Die  Zellgrenzen  verschwinden,  und 
die  Kerne  atrophieren.    Die  Driiseni'ollikel  umschliessen  nur  mehr 


Fig.  13. 

Sfliliipfbereiter  Embryo  von  Lymnaea,  schematisiert. 
Nat.  Grosse:  Schalenlànge  ca.  1  mm. 


eine  amorphe  Masse  von  Eiweiss,  in  der  noch  einzelne  zerfallende 
Kerne  zu  sehen  sind  und  an  deren  Peripherie  die  Konturen  der 
frûheren  Zellen  sich  in  den  Umrissen  der  Eiweiss-Schollen  noch 
erraten  lassen  (Fig.  9,  11). 

In  Figur  13  wurde  versucht,  die  Umwachsung  des  Eiweiss-Sacks 
durch  das  Mitteldarmdrûsen-Gewebe  plastisch  darzustellen.  Das 
Bild  stellt  einen  schematisierten,  schlûpfreifen  L?/m/iaea-Embryo 
dar,  bei  dem  die  Driisenwandung  schon  durch  den  Eiweiss-Sack 
hindurchgewachsen  ist  und  ihn  zu  umgreifen  beginnt.  Die  kleinere 
Kalotte  ist  weniger  weit  vorgedrungen;  sie  ist  auf  der  Figur  von 
der  konvexen  Seite  aus  sichtbar.    [m  Eiweiss  sind  noch  die  Kon- 
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turen  der  zerfallenen  Zellen 
ungefâhr  dem  in    Figur  1  I 
dargestellten  Stadium. 

Intéressant  ist,  dass  Fol 
in  seiner  Pulmonatenarbeit 
(1879/80)  zwei  Zeichnungen 
gibt,  die  ganz  genau  meinen 
Figuren  10  und  11  ent- 
sprechen  (Fig.  10a,  lia). 
Das  Auswachsen  der  Magen- 
wandungen  durch  und  uni 
den  Eiweiss-Sack,  sogar  das 
Umbiegen  des  Epithels  ist 
klar  und  deutlich  auf  den 
etwas  schematisierten  Zeich- 
nungen dargestellt.  Der 
Autor  hat  richtig  gesehen 
und   gezeichnet,    hat  aber 


Fie.  lia. 

Die  der  Figur  11  entsprechende  Zeich- 
nung  aus:  H.  Fol:  Sur  le  développement 
des  Gastéropodes  pulmonés  (Textfigur5, 
p.  153). 

Der  Eiweiss-Sack  ist  soniil  ein 


sehen.    Dièses  Schéma  entspricht 


Fig.  lOa. 

ie  der  Figur  10  entsprechende  Zeichnung 
aus:  H.  Fol:  Sur  le  développement  des 
'ropodes   pulmonés    (Textfigur  4. 
p.  152). 


seine  Beobachtungen  nicht  zu 
deuten  gewusst  und  hat,  be- 
fangen  in  der  Annahme  der 
Entstehung  der  Mitteldarm- 
drùse  aus  den  Eiweisszellen, 
das  Auswachsen  der  Magen- 
wand  nicht  weiter  verfolgt 
und  ihre  I  >ilïerenzierung  zum 
I  )riisengewebe  nicht  gesehen. 

liber  die  Herkunft  des  Binde- 
gewebes,  das  die  Mitteldarm- 
drùse  als  diinne  Hullmombr;m 
umgibt,  kann  ich  keine  genaue 
Auskunt't  geben;  doch  scheint 
es  mit  der  Epi  I  lidschichtausder 
Magenwandung  auszuwachsen, 
da  das  auswachsende  Epithel- 
stiick  immer  schon  von  einer 
bindegewebigen  Membran  be- 
gleitet  ist. 
typisches  Fiuhryonalorgan,  das 
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seine  Aufgabe,  die  Aufnahme  und  Speicherung  des  Eiweisses, 
wàhrend  einer  begrenzten  Zeit  der  Ontogenèse  erfùllt  und  dann 
abgebaut  wird.  Ob  man  den  Eiweiss-Sack  aïs  Embryonal-  oder 
Larvenorgan  bezeichnen  will,  ist  eine  Frage  der  Définition  dieser 
Stadien.  Er  ist  jedenfalls  eine  cœnogenetische  Bildung  von  transi- 
torischem  Charakter,  und  ich  môchte,  da  er  nicht  immer  uber  das 
Embryonalleben  hinaus  dauert  und  dièses  Weiterbestehen  auf  der 
Variabilitàt  des  Zeitpunktes  des  Ausschlùpfens  zu  beruhen  scheint, 
eher  die  Bezeichnung  Embryonalorgan  vorschlagen.  Das  Organ 
ist  ja  auch  am  Ende  der  Embryonalzeit  nicht  mehr  in  aktiver 
l'iinktion,  sonderai  n  voilera  Zerfall. 

Der  cœnogenetische  Charakter  dièses  Organs  zeigt  sich  deutlich 
in  einem  sehr  hùbschen  Experiment,  das  Fol  an  Hélix  vorgenommen 
hat.  Er  fûtterte  frisch  ausgeschlùpfte  Tiere  ausschliesslich  mit 
Eiweiss  und  konnte  feststellen,  dass  der  Eiweiss-Sack  so  lange 
erhalten  blieb,  als  er  den  Tieren  nur  dièse  Nahrung  zufiihrte.  Der 
Zerfall  des  Organs  und  sein  Ersatz  durch  das  Mitteldarmdrusen- 
Gewebe  konnte  so  beliebig  hinausgeschoben  werden  und  trat  erst 
mit  der  Aufnahme  vegetabilischer  Nahrung  ein. 

Beim  Ausschlùpfen  des  jungen  Tieres  ist  normalerweise  das  in 
der  Eikapsel  enthaltene  Eiweiss  aufgebraucht,  d.h.  aufgenommen, 
und  die  Tàtigkeit  der  Eiweisszellen  wird  hinfàllig.  Es  beginnt  nun 
die  Funktion  der  inzwischen  gebildeten  Mitteldarmdriise,  der  als 
erster  zu  verdauender  Nahrungsbrei  der  gesamte  Inhalt  des 
Eiweiss-Sacks  mit  seinen  zerfallenden  Zellen  zufàllt. 

Wir  erinnern  uns,  dass  die  jungen  Tiere  erst  nach  den  ersten 
Lebenstagen  auf  Nahrungssuche  gehen  und  verstehen  jetzt,  dass 
das  Erwachen  des  Nahrungstriebs  mit  dem  Zeitpunkt  des  Ver- 
schwindens  des  Eiweiss-Sacks  bezw.  seines  Inhaltes  zusammen- 
fàllt. 

Eiweiss-Sack  und  Mitteldarmdriise  sind  also  zwei  vollstàndig 
getrennte  Organe,  und  zwar  ist  die  Drùse  im  Gegensatz  zum  lar- 
valen  Eiweiss-Sack  ein  Organ  des  erwachsenen  Tieres. 

Wir  fînden  somit  bei  den  Wasserpulmonaten  bereits  auf  sehr 
friihen  Entwicklungsphasen  eine  DifTerenzierung  des  embryonalen 
Mitteldarms  in  zwei  wohlgesonderte  Teile,  eine  kleinzellige  Partie, 
aus  der  der  bleibende  Mitteldarm  des  Tieres  mit  seinen  Anhàngen 
hervorgeht  und  einen  grosszelligen  Teil,  der  ein  transitorisches 
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Organ  und  zwar  ein  embryonales  Nàhrorgan,  ein  Aufnahmeorgan 
fur  die  dem  Keim  mitgegebenen  Nàhrstoffe  darstellt. 

Dièse  Sonderung  dcr  Bildungspotenzen  des  Entodenns  in  Bau 
material  des  delinitiven  Mil  teldarnis  und  t  ransitorisehes  Nàhrorgan, 
die  auch  bei  andern  Gastropoden,  z.B.  gewissen  Prosobranchiern, 
verwirklicht  ist  (Portmann  1932),  entspricht  in  ihrer  Bedeutung 
dcr  hci  o-iinz  anderen  (.îruppen  vollzogenen  I  hlïcrenzicnuig  des 
Entoderms  in  Bildungsantei]  und  Dotterentoderm.  Bei  den  dotter- 
reichen  Embryonen,  z.  B.  der  Cephalopoden,  der  Selachier  und 
Teleostier,  der  Oustaceen,  also  Formen  aus  verschiedenen  Tier- 
gruppen,  finden  wir  einen  Entodermteil,  der  zum  bleibenden 
Mitteldarm  wird,  neben  einem  sich  friihzeitig  difîerenzierenden 
Teil,  der  ein  Dotterorgan,  das  Aufnahmeorgan  der  embryonalen 
NahrstolTe  bildet.  In  diesem  Zusammenhang  ist  die  von  Rabl 
(1879)  getadelte  Deutung  Bobretzkys,  der  die  Eiweisszellen  der 
Gastropoden  mit  den  Dotterpyramiden  des  FJusskrebses  vergleicht, 
durchaus  zu  rechtfertigen  ;  denn  trotz  der  qualitativen  Verschieden- 
heit  des  aut'genommenen  Nàhrmaterials  handelt  es  sich  prinzipiell 
uni  denselben  Vorgang,  namlicli  um  die  Verwertung  der  dem  Ei 
uiitgegebenen  NàhrstofTe  durch  ein  zu  diesem  Zwecke  umgestaltetes 
/elhnal erial  cntodernialer  I  lerkunfl . 

Dass  dièse  Sonderung  im  Falle  der  Pulmonaten  wie  der  Proso- 
branchier  sicli  im  Entoderm  eines  typisch  holoblastischen  Keimes 
vollzieht,  zeigt,  dass  eine  solche  Difîerenzici  iiiig  des  Entoderms  in 
zwei  Materialgruppen  von  transitorischem  und  definitivem  (]ha- 
rakter  sicli  auch  bei  nicht  meroblastischen  Keimen  ausbilden  kann. 
Dcr  hier  dargestellte  l  'ail  dec  (  iasl  lopoden  hictel  so  die  Mdgliclikeit, 
theoretisch  die  erste  Entstehung  der  Sonderung  in  Dotterentoderm 
und  Bildungsmaterial  des  Darius,  wie  wir  sic  bei  Meroblast iern 
finden,  schon  auf  einer  einfacheren  evolutiven  Stufe  der  Ontogenèse 
anzunehmen.  So  bietet  vielleicht  das  weitere  genaue  Studium  dei' 
Ontogenèse  dcr  l'uhnonaten  und  Prosobrancliier  einen  kleincn 
Beitrag  zur  Lôsung  der  noch  immer  umstrittenen  Frage,  wie  der 
Eut wicklungstypus  der  Cephalopoden  aus  dem  holoblastischer 
\orfahren  entstanden  sein  konnte  und  dainit  zur  Losung  des 
allgemeinen  Problems  der  Entstehung  von  meroblastischen  ans 
hol(d)last ischen  Keimen. 
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b)  Die  histologische  Differenzierung  der  definitiven 

MlTTELD  ARM D  RUSE. 

I .    Die  Struktur  der  a  d  u  I  t  e  n   D  r  u  s  e. 

Uni  die  Einselheiten  der  Bildung  des  definitiven  Driisengewebes, 
die  ini  vorhergehenden  Abschnitt  in  grossen  Ziïgen  dargestellt 
worden  ist,  kennen  zu  lernen,  ist  es  notwendig,  zuerst  die  Struktur 
der  fertigen  Driïse  zu  betracbten. 

I)ie  bisher  vorliegenden  Beschreibungen  der  Verdauungsdrusen 
bei  Gastropoden  beziehen  sich  grosstenteils  auf  die  Landpul- 
monaten  und  einige  marine  Prosobranchier.  Die  nieisten  Unter- 
suchungen  wurden  an  Hélix  als  der  bei  uns  hâufîgsten  und  grossten 
Form  vorgenommen.  Die  gemeinsame  Eigenschaft  der  Herbivoritàt 
(die  Wasserpulmonaten  sind  gelegentlich  Allesfresser,  nàhren  sich 
aber  in  der  Hauptsache  von  Pflanzen)  verleitete  dazu,  Hélix  als 
Typus  des  Pulmonaten  zu  betrachten  und  die  an  ihr  beobachtetei 
Verhàltnisse  auch  auf  die  Wasserschnecken  zu  iibertragen. 

Der  Vergleich  zeigt  jedoch,  dass  die  Zellelemente  der  Mittel- 
darmdrùse  von  Hélix  nicht  genau  denen  bei  Lymnaea  und  Planorbis 
entsprechen.  Die  Verfolgung  der  embryonalen  Entwicklung  dièses 
Organs  wurde  daher  durch  das  Fehlen  der  genauen  Kenntnis  der 
Histologie  der  adulten  Drùse  unerwartet  erschwert;  denn  es  war 
notig,  zuerst  die  Struktur  der  fertigen  Mitteldarmdrùse  zu  unter- 
suchen.  Eshandelt  sich  hierbei  nicht  uni  eine  vollstàndige  Analyse  des 
Organs  und  seiner  Funktion,  sondern  lediglich  um  eine  klassifizie- 
rende  Beschreibung  der  auf  déni  histologischen  Bilde  gefundenen 
Zelltypen,  mit  denen  dann  die  bei  der  Entstehung  der  Driïse  sich 
differenzierenden  Zellen  verghchen  vverden  sollen. 

Es  seien  zunàchst  die  in  der  Literatur  vorliegenden  Beschrei- 
bungen kurz  zusammengefasst  : 

Barfurth  (1883)  beschreibt  bei  Hélix  drei  Arten  von  Zellen. 
Seine  Befunde  werden  von  Biedermann  und  Moritz  (1899)  im 
Wesenthchen  bestâtigt. 

1.  Fermentzellen  (von  Biedermann  und  Moritz  Sekretzellen 
genannt),  die  im  Plasma  eine  Vakuole  mit  gelben  bis  braunen 
Sekretkugeln  enthalten.  Biedermann  und  Moritz  unterscheiden 
daneben  noch  làngliche,  schlauchfôrmige  ..junge  Sekretzellen"  mit 
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vielen  kleinen,  gelben  Trôpfchen  in  wabenartigen  llohlràumen  des 
Plasmas. 

2.  Als  zweite  Kategorie  beschreibt  Barfurth  die  „Leberzellen", 
die  in  einer  Anzabl  sehr  kleiner  Blâschen  „das  eigentliche  Sekret 
der  Leberzellen"  in  Form  von  gelben,  krùmeligen  Kôrncben 
enthalten.  Biedermann  und  Moritz  nennen  dièse  Zellen  Resorp- 
tionszellen  und  betrachten  die  in  ihnen  enthaltenen  Einscblùsse 
teils  als  Reservestoiïe,  teils  als  Tropl'en  des  von  den  Sekretzellen 
sezernierten  und  von  den  Resorptionszellen  rùckresorbierten 
Sekretes,  teils  auch  als  Abbauprodukte,  die  mit  diesen  Zellen  ins 
Lumen  abgestossen  werden. 

3.  Die  dritte  Zellkategorie  dieser  Autoren  sind  die  Kalkzellen, 
die  den  Wasserpulmonaten  feblen  sollen. 

Biedermann  und  Moritz  beschreiben  noch  eine  ibnen  ganz 
ràtselhaft  gebliebene  Art  von  Zellen  mit  grossen,  farblosen,  stark 
lichtbrecbenden  Inhaltskorpern,  die  bisweilen  eine  Art  von  Schich- 
tung  irai  einen  dichteren  Kern  erkennen  lassen. 

KRi.Kis.MAN  (1!»2«)  hiese  Arbeit  erweitert  und  bestàtigt  im 
Wesentlichen  diejenige  von  1925.)  findet  bei  Hélix  im  Mitteldarm- 
driisenepithel  nur  zwei  Arten  von  Zellen,  die  Kalkzellen  und  die 
Fermentzellen.  Beides  sind  Drùsenzellen;  sie  sezernieren  ihre 
Produkte  periodiseh  in  den  Darm,  die  Kalkzellen  ihre  Trikalzium- 
phosphatkôrner,  die  Fermentzellen  ihre  Fermente.  Dièse  werden 
mitsamt  dem  kolbenformigen  Endteil  der  Zelle  ins  Follikel-Lumen 
abgestossen. 

Ausser  den  Fermentkôrnern  findet  Kri.k.sman  noch  eine  zweite 
Art  von  Granula,  die  auch  ausgestossen  werden,  iiber  deren  Natur 
und  Funktion  er  aber  nichts  aussagen  kann. 

Phagozytose  konnte  Krijgsman  niemals  feststellen;  er  bat 
dariiber  sehr  eingehende  Versuche  vorgenommen.  Ebensowenig 
konnte  er  eine  physiologisch  erfolgende  resorptive  Tàtigkeit  der 
Zellen  beobaehten,  wohl  aber  deren  Kàhigkeit,  experimentcll 
zugefuhrte  StofTe  aufzunebmen. 

An  marinen  Formen  (Aplysia  depilatis  und  Limacina)  unter- 
scheidet  Enriqiez  (l!H)2)  kernicutzcllcn,  die  als  Kalkzellen 
bescliriebene  Kategorie,  die  er  fur  Spridierorgane  hait,  und  resor- 
fiiei'ende  Leberzellen.  V.r  hall  aber  die  in  diesen  sich  lindenden 
Einseldiisse  nicht  lur  Sekrete,  sondern  liir  l  ' Iva-C.h loroplasl  en,  'lie 
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in  die  membranlosen  Zellen  eindringen  nml  inlrazellulâr  verdaul 
werden.  Er  hat  pflanzliche  Zellen  auch  in  den  Mitteldarmdrùsen- 
zellen  v< m  Lijmnaea  stu^miUs  bcobachtel. 

Mit  dieser  Auffassung  von  mtrazellulàrer  Verdauung  Qâherl  sich 
Enriquez  sehr  stark  der  von  Peczenik  (1925)  auf  Grund  von 
Kutterungsversuchen  an  Lymnaea  gewonnenen  Ansicht.  Peczenik 
liait  aile  bis  jetzt  von  Biedermann  und  anderen  Autoren  als 
..Sckretballen,  fettahnliche  Tropfen"  etc.  beschriebenen  Zell- 
einschliisse  fur  phagozytierte  Nahrungsballen  auf  verschiedenen 
Stadien  der  Vedauung.  Er  verwirft  daher  auch  die  Einteilung  in 
sezernierende  und  resorbierende  Zellen.  Nach  ihm  konnen  aile 
Zellen  nur  resorbierende  sein. 

Aile  dièse  Angaben  zeigen,  dass  sich  eine  embryologische  Unter- 
suchung  nicht  auf  eine  gûltige  Deutung  der  adulten  Zellelemente 
stiitzen  kann.  Da  es  aber  nicht  die  Aufgabe  dieser  Arbeit  ist,  die 
Verdauungsfunktion  bei  Wasserpulmonaten  zu  untersuchen,  muss 
ich  mich  darauf  beschrànken,  die  Beschreibung  des  histologisclicn 
Bildes  des  Drùsengewebes  zu  geben,  soweit  dièse  die  Voraussetzung 
fiir  das  Studium  der  Differenzierungsprozesse  im  embryonalen 
Organ  ist. 

I)ie  Mitteldarmdruse  der  Wasserpulmonaten  zeigt  folgendes  Bild: 
Sie  besteht  aus  einer  grossen  Anzahl  traubenartig  um  je  einen 
Hauptgang  angeordneter  Schlàuche,  die  meist  mehrfach  verzweigt 
und  ausgebuchtet  sind  und  direkt  oder  indirekt  in  das  Hauptlumeri 
des  Sackes  miinden.  Die  Driise  besteht  aus  zwei  derartigen  Sâcken, 
einem  grossen  und  einem  sehr  viel  kleineren.  Das  ganze  Organ 
ist  umgeben  von  einer  bindegewebigen  Huile,  die  als  einschichtige 
IMembran  die  Follikel  umgibt  und  die  zwischen  ihnen  liegenden 
Hohlràume  als  weitmaschiges  Netzwerk  ausfùllt.  In  diesem  sowohl 
wie  in  der  Hùllmembran  finden  sich  sehr  oft  Einlagerungen  von 
schwarzen  Kornchen,  die  entweder  reihenweise  angeordnet  oder 
zu  Klumpen  zusammengeballt  liegen  (Fig.  18).  Das  Bindegewebe 
der  Mitteldarmdruse  wird  bei  Gastropoden  (aber  nicht  speziell  bei 
den  Wasserpulmonaten)  vielfach  als  Speicherorgan  fiir  Glykogen 
und  Fett  (Barfurth,  Biedermann  und  Moritz),  auch  als  Exkre- 
tionsorgan  und  Speicherniere  (Cuénot,  1892)  bezeichnet.  Die 
Folgerungen,  die  sich  aus  Befunden  an  verschiedenartigen  Priipa- 
raten  ergaben,  zeigten  jedoch,  dass  dièse  Kornchen  keine  derartigen 
Einlagerungen  sein  konnen.     Die  tiefschwarz  gefarhten  Korner 
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finden  sich  nâmlich  tiichl  nui'  auf  osmiumfixierten  und  auf  mit 
Hamatox ylin  yelarbten  Sclinittcn,  sondern  aucli  au!'  soleheu,  die 
mit  Bouin-Duboscq-Gemisch  fîxiert  und  mit  Hâmalaun  gefàrb! 
worden  waren  (Fig.  18).  Es  kann  sich  also  liior  nur  um  Pigment- 
einlagerungen  handeln.  Doch  habe  icli  an  Pràparaten,  die  mit 
rcinc-m  Osmiumlel mxyd  fixieii  worden  waren,  aurh  Fet t kornchen 
im  Bindegewebe  naebweisen  konnen. 

Die  Wand  der  Schlàuche  besteht  aus  einer  Schichl  hoher,  dieht- 
gedningter  Epithelzellen. 

Sie    sind    schlauchfôrmig,  , — -y-"''  f^^L  s 


verdeckt  wird. 

im  Schnittbilde  fallen  uns  auf  den  ersten  Blick  zwei  Typen  von 
Zellen  auf,  die  einen  mit  Kemen  von  norrnaler  Grosse,  die  andern 
mil  ungewôhnlich  grossen  Kernen.  Wâbrend  der  Durchmesser  der 
„normalen"  Kerne  durchschnittlich  3-6  jx  betrâgt,  finden  wir  unter 
den  grossen  Kernen  solche,  dit1  bis  zu  14  \x  im  Durehmesser  auf- 
weisen  (s.  auch  p.  204).  Die  beiden  Zellarten  durchmischen  sich 
regellos:  wir  linden  sie  liald  vereinzelt.  bald  grossere  oder  kleinero 
Gruppen  desselben  Typus  beisammen.  Manclimal  bestehen  ganze 
Follikel  vorwiegend  aus  der  einen  oder  andern  Art. 

Die  normalkernigen  Zellen  (l  ie-,  l'i)  sind  selunal,  langgest  reekt , 
nach  der  Spitze  zu  keulenïormig  verdiekt.  Die  Ausfiilirungsgange 
der  Follikel  sind  vorwiegend  mil  diesen  Zellen  ausgekleidet .  Der 
Kern  liegl   basai,  er  isl   rundlich  oder  oval,  die  Kernstrukl  ur  er- 


die  meisten  scbmal,  von 
ungleicher  Lange.  Einige 
peichen  nicht  bis  ins  Lumen, 
andere  ragen  einzeln  oder  zu 
Biischeln  vereinigt  weit  ins 
Lumen  hinein.  Im  Schnitt- 
bilde liegen  sie  niebt  genau 
parallel,  sondern  ùber 
schneiden  sich  gegenseilig, 
so  dass  oft  von  einer  Zelle 
die  Basis  und  das  apikale 
Ende  zu  sehen  sind,  wahrend 
das  dazwischen  liegende 
Stûck  von  andern,  sich  quer 
dariiber     legenden  Zellen 
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scheint  granulôs.  Zwischen  den  Kôrnchen  des  locker  strukturierten 
Zellplasmas  liegen  in  manchen  Zellen  vicie  kleine  oder  einzelne 
griissere  Vakuolen.  Die  meisten  dieser  Vakuolen  enthalten  schollige, 
mehr  oder  weniger  zusammengeballte  Einschliisse.  Die  auf  den 
Schnitten  leer  erscheinenden  Vakuolen  waren  im  Leben  wohl  mit 
einer  Flûssigkeit  erfiïllt,  die  auf  den  Schnitten  nicht  erhalten  ist; 
die  Einschliisse  waren  dann  in  der  Flûssigkeit  suspendiert,  ent- 
stehen  vielleicht  als  Niederschlage  derselben.  In  manchen  Zellen 
liegen  die  Einschliisse  nicht  in  deutlich  sichtbaren  Vakuolen, 
sondern  als  feine  Kôrnchen  direkt  im  Plasma  drin. 

Die  grosskernigen  Zellen  (Fig.  15)  sind  ebenfalls  lànglich,  aber 
meistens  im   apikalen  Teile  rundlich  aufgetrieben,  im  Ganzen 


Fig.  15. 

Schnitt  durch  die  Wandung  eines  Follikels  der  Mittel- 
darmdrùse  von  Planorbis  (adult).  Grosskernige  Zellen. 

grosser  als  die  normalkernigen,  z.  T.  sogar  auffallend  gross.  Der 
Kern  liegt  basai,  vom  Plasma  umgeben.  Das  Kernplasma  erscheint 
granulôs,  der  Nucleolus  hebt  sich  scharf  ab  und  fàrbt  sich  sehr 
intensiv.  Die  meisten  Kerne  sind  rund  oder  oval,  doch  fmden  sich 
auch  solche  mit  scharf  eingebuchteten  Konturen  (Fig.  15  u.  16, 
Kgs).  Das  Zellplasma  ist  stark  vakuolisiert  ;  in  den  Vakuolen  liegen 
schollige  Einschliisse.  Der  apikale  aufgetriebene  Teil  der  Zelle 
enthàlt  eine  grosse  Anzahl  kleiner,  fliissigkeitserfullter  Vakuolen. 
Im  basalen  Teile  liegen  in  der  Nâhe  des  Kerns  ein  oder  mehrere 
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auffallende,  grosse,  dichte  Korper,  die  sich  mit  Safranin,  Eosin, 
Hàmalaun  intensiv  fàrben  (Fig.  15,  Ko).     Sie  haben  z.  T.  ver- 


""  .'Kz 

Fi  g.  16. 

Schnitt  durcli  die  Wandung  eines  Follikels  der  Mittel- 
darmdriise  von  Planorbis  (adull). 

schwommene  Konturen;  meistens  aber  sind  sie  scharf  abgegrenzt 
und  weisen  oft  eine  fient  lidie,  konzentrisehe  Sdiicht  nng  auf 
(Fig.  16  Kz,  Fig.  17 
Kz).    Mancbmal  liegt  _   K<3:  :  Kz 

un  Zentrum  dieser 
Korper  ein  stark  liHit  - 
brechender,  scharf 
konturierter,  kristall- 
artiger  Korper,  der 
auf  den  Sclmittbildern 
quadratisch  erscheint 
(Fig.  16,  Kr). 

Endlich  finden  wir 
nocb  eine  dritfe  Kate- 
gorie  von  Zellen,  deren 
Zell-Leib  von  einer  ein- 
zigen,  riesigen  Vakuole 
erfiilH  ist  (Fig.  17.  W) 


Fig.  17. 

Sclinitt  dinrli  die  Wandung  eines  follikels  der 
Mitteldarmdrùse  von  Lymnaea  xtagnalis  (adult). 


Der1  Kern  ist  normal  gross  und  li 


'iît  mit  der 
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Hauptmasse  des  Plasmas  in  einem  engen,  basaJen  Zwickel.  Der  ûbrige 
Teil  der  Zelle  ist  blasig  aufgetrieben,  der  dûnne  Plasmaschlauch  um- 
schliesst  einen  grossen,  hôchst  wahrscheinlich  mit  Flûssigkeit  er- 
fùllten  Hohlraum,  in  dem  Einschliisse  verschiedener  Art  suspendiert 
sind.  Bald  sind  es  Flûssigkeitsvakuolen  (Fig.  17,  V),  von  denen 
oft  mehrere  zu  einer  grossen  Ansammlung  zusammengeschlossen 
sind  (Fig.  17,  Va),  bald  sehen  die  Einschliisse  wie  feste  Kôrper 
oder  wie  geschrumpfte,  blasenartige  Gebilde  aus  (Fig.  17,  Ebl). 

Aile  dièse  in  den  Zellen  enthaltenen  Einschliisse  fàrben  sicli,  je 
nach  der  Fàrbung  des  Préparâtes,  in  allen  moglichen  Nuancen, 
von  rot  iiber  gelb  und  griin  bis  zu  blau,  violett  und  schwarz,  sodass 
es  nicht  angeht,  abgesehen  von  ihrer  mit  grosster  Wahrscheinlich  - 
keit  anzunehmenden  Eiweissnatur,  aus  ihrer  Fàrbung  auf  ihre 
stoiïliche  Zusammensetzung  zu  schliessen.  In  ungefàrbten  Pra- 
paraten  erscheinen  sie  farblos. 

Bei  Tieren,  die  einige  Zeit  gehungert  haben,  fîndet  man  im 
Lumen  der  Follikel,  namentlich  in  den  Hauptlumina  der  Driise 
und  am  Ubergang  derselben  in  den  Magen,  grosse  Mengen  abge- 
stossener  Zellen,  namentlich  viele  grosse  Zellkerne.  Ob  es  sich 
dabei  uni  Zellen  handelt,  die  nach  Erftillung  ihrer  Funktion  und 
Lebensdauer  abgestossen  und  durch  andere  ersetzt  werden,  lâsst 
sich  nicht  entscheiden. 

Wenn  ich  nun  die  von  mir  beobachteten  Zellen  den  in  der 
Literatur  beschriebenen  zu  homologisieren  suche,  so  gelingt  das 
uirgends  ivsllos.  Es  Uissen  sich  wohl  \*ergleiche  mil  den  von 
Barfurth  und  von  Bieoermann  und  Moritz  beschriebenen 
Zellarten,  auch  mit  den  verschiedenen  Stadien  der  Fermentzellen 
Krijgsmans  anstellen,  aber  nie  ergibt  sich  ein  vollstândig  ent- 
sprechendes  Bild.  Vor  allem  ist  bemerkenswert,  dass  die  bei  den 
Wiisserpulmonaten  so  aufîallende  Diversitàt  in  der  Grosse  und 
Struktur  der  Kerne  von  keinem  der  Autoren  erwàhnt  wird.  Ich 
habe  mich  in  der  Tat  an  Pràparaten  von  Helix-Drùsen  uberzeugen 
kônnen,  dass  hier  dièse  vom  iiblichen  Aspekt  so  abweichenden 
Kerne  nicht  zu  sehen  sind.  Ob  mit  dieser  morphologischen  Ver- 
schiedenheit  zwischen  Land-  und  Wasserpulmonaten  auch  ein 
funktioneller  Unterschied  Hand  in  Hand  geht,  làsst  sich  naturlich 
auf  Grund  der  Schnittbilder  allein  nicht  feststellen.  Es  scheint 
mir  ûberhaupt  nicht  angângig,  aus  histologischen  Befunden  allein 
auf  die  physiologische  Funktion  der  Driise  zu  schliessen,  wie  es 
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z.  B.  Peczenik  lut.  Ici)  kann  midi  deshalb  seinen  Schlussfolge- 
rungen  nicht  ohne  Weiteres  anschliessen,  wenn  auch  manche 
Zelltypen  und  namentlich  die  in  den  Zellen  enthaltenen  Einschlûsse 
auf  meinen  Schnit  t  hildern  grosse  Âhnlichkeit  mit  seinen  Zeich- 
nungen  und  Beschreibungen  anfweisen.  Es  erscheint  mir  auch 
fraglich,  ob  bei  diesen  doch  weit  evoluierten  und  hoch  organisierten 
Formen  der  primitive  Vorgang  der  Phagozytose  der  einzige  Weg 
der  Nahrungsaufnahme  sein  kann.  Krijgsman  (1929)  lehnt  auf 
Grund  seiner  eigenen  grùndlichen  und  sorgfàltigen  Untersucbungen 
Peczeniks  Schlussfolgerungen  als  nicht  geniigend  begriindet  und 
seine  Untersuchungsmethoden  als  viel  zu  einfach  und  ungeniigend 
ab. 

Es  wàre  intéressant,  mit  den  von  Krijgsman  bei  Hélix  ange- 
wandten  Methoden  auch  die  Wasserpulnionaten  zu  untersuchen; 
doch  Iiaben  einige  wenige  pliysiologische  Vorversuche,  die  sehr 
komplexe  Bilder  ergaben,  gezeigt,  dass  eine  funktionelle  Analyse 
der  Driise  weit  iiber  den  Rahmen  dieser  Arbeit,  die  ja  vor  allem 
die  Embryonalperiode  beriicksichtigen  soll,  hinausfuhren  wûrde. 

Es  sei  hier  nur  die  Moglichkeit  angedeutet,  dass  wir  es  nicht 
mit  mehreren  getrennten  Kategorien  von  Zellen  zu  tun  haben, 
sondern,  àhnlich  wie  es  Krijgsman  bei  Hélix  annimmt,  mit  ver- 
schiedenen  Stufen,  die  ein  oder  mehrere  Zelltypen  durchlaufen, 
also  mit  Stadien  eines  physiologischen  Vorganges,  der  Sekretion 
oder  Résorption  sein  kann,  vielleicht  auch  die  beiden  Kunktionen 
uml'asst.  I)ie  von  mir  bescliriebenen  Zellen  sind  namlich  uur  die 
markantesten  Typen  aus  einer  langen  Stufenreihe  von  Aspekten, 
in  der  jede  Zwischenform  zu  finden  isl  :  Zellen  ohne  Einsrhliisse, 
dann  Einschlûsse  in  geringer  bis  grosser  Menge,  lose  verteilt  oder 
zu  einem  oder  mehreren  Gebilden  zusammongeballt ,  bald  direk) 
im  Plasma  liegend,  bald  in  einzelnen  kleinen,  bald  in  einer  ganz 
grossen  Yakuole  eingeschlossen.  Fiir  die  Mi'iglichkeit  einer  Einheit 
des  Zelltypus  spricht  auch  der  Umstand,  dass  bald  die  eine,  bald 
die  andere  Zellart  an  Zabi  tiberwiegt,  sodass  nicht  nur  die  Drùsen 
verscbiedener  Tiere,  sondern  sogar  Toile  derselben  Driise  ein  ganz 
verschiedenartigea  Bild  bieten  kiinnen.  Es  spricht  dafiir  auch  die 
Tatsache,  dass  die  Einteilung  in  normalkernige  und  grosskernige 
Zellen  sich  nicht  restlos  durchfûhren  liisst.  Grossenmessungen  der 
Kerne  ergaben  nicht  zwei  gut  gesonderte  Kategorien,  sondern  es 
finden  sich  auch  aile  môglichen  Zwischenstufen,  die  sehr  wohl 
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C  bergangsstadien  von  der  einen  Grossenordnung  zur  andern 
darstellen  konnen.  Es  wird  heute  vielfach  eine  Mîtwirkung  der 
Kerne  an  der  Bildung  der  Fermente  angenommen.  Kruger  (1923) 
gibt  im  Anhang  an  seine  Arbeit  ùber  die  Zementdriïsen  der  Cirri- 
pedien  eine  Zusammenfassung  der  wichtigsten  diesbeziiglichen 
Mitteilungen  in  der  Literatur.  Meine  Pràparate  zeigen  Bilder, 
die  sich  sehr  wohl  so  deuten  lassen,  dass  der  Kern  der  Mitteldarrn- 
driisenzellen  bei  der  Funktion  der  Zelle  eine  aktive  Rolle  spielt, 
wobei  er  in  gewissen  Phasen  der  Tàtigkeit  mâehtig  anschwillt,  in 
andern  nnter  Substanzabgabe  zusammenschrumpft. 

2.  Die  Differenzierung  des  embryonalen 
Magenepithels  zum  Mitteldarmdrùsen- 
Gewebe. 

Wir  haben  J'ruher  gesehen  (p.  191  ),  dass  das  aus  der  Magemvandung 
auswachsende.  noch  undifîerenzierte  Epithel  sich  zum  Driïsengewebe 
umzuwandeln  beginnt.  Yerfolgen  wir  nun  diesen  Vorgang  genau 
und  vergleicben  wir  die  sich  difîerenzierenden  Zelltypen  mit  denen 
der  adulten  Drûse,  so  zeigt  sich  folgendes: 

Bei  einem  10  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea  palustris  stellt 
der  Schnitt  der  auswachsenden  Driisenwand  noch  ein  ebenmàssig 
breites  Band  dar,  in  dem  nebeneinander  gleichartige,  niedrige 
Zellen  mit  Kernen  von  nur  unbedeutendem  Grossenunterschied 
liegen  (Fig.  18).  Bei  einem  um  einen  Tag  âlteren  Embryo  derselben 
Art  finden  wir  bereits  die  keulenformig  ins  Lumen  ragenden. 
unregelmàssig  langen.  typischen  Mitteldarmdriïsen-Zellen  mit  ihrem 
vakuolisierten  Plasma,  das  wie  in  der  adulten  Drùse  von  scholligen 
Einschliissen  durchsetzt  ist.  Auf  diesem  Stadium  zeigt  sich  nun 
deutlich  der  Grossenunterschied  der  Kerne  (Fig.  18a.  Kn,  Kg).  Aus 
dem  gleichmàssigen.  undifferenzierten  Gewebe  entwickeln  sich  in 
den  ersten  Stunden  die  zwei  Typen  der  normalkernigen  und  der 
grosskernigen  Zellen.  Ob  es  sich  hierbei  um  eine  bleibende  Dif- 
ferenzierung  in  zwei  getrennte  Kategorien  von  Zellen  handelt.  oder 
ob  die  Driisenzellen,  die  im  Laufe  ihrer  Tàtigkeit  periodisch  ver- 
schiedene  morphologisch  und  physiologisch  andersgeartete  Stadien 
durchlaufen.  schon  jetzt  mit  dieser  Tàtigkeit  begonnen  haben. 
lâsst  sich  auf  Grund  des  vorliegenden  Materiales  nicht  entscheiden. 
Sicher  ist  jedenfalls.  dass  die  Differenzierung  sogleich  nach  dem 
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Auswachsen  des  Epithels  einsetzt  und  dass  sie  sich  gerade  in  der 
Bildung  der  grossen  Kerne  ani  aulïàlligsten  dokumentiert. 

Auf  diesem  Stadium  beginnl  auch  bereits  die  Bildung  grosser 
Vakuolen.  Auf  Figur  18a  sieht  man  sie  deutlich,  namentlich  in 
unmittelbarer  Umgebung  der  grossen  Kerne,  wohl  i m  Zusammen- 
hang  mit  deren  DiH'erenzierung  und  Tàtiiikeil. 


Fig.  18. 

Schnitt  durch  das  auswachsende  Magenepithel  eines  10  Tage  alten  Embryos 
von  Lymnaea  palustris.    Die  Zellen  sind  durch  den  Druck  des  Eiweisses  im 
Eiweiss-Sack  in  eine  schiefe  Lage  gedriïckt  worden. 

Fig.  18  a. 

Schnitt  durch  die  Wandung  eines  Lappens  der  MittrManndriïse  eines  I  I  Tage 
alten  Embryos  von  Lymnaea  palustris. 

Aile  I Jin'erenzieriingsmerkmide  Ireten  von  Tag  zu  Tag  sehàrfer 
hervor.  Die  Kinschliisse  in  den  Zellen  sind  ani  Aid'ang  norh  wenig 
diff erenziert ;  diejenigen,  die  wir  in  den  ersten  Tagen  nach  der 
Driisenbildung  im  apikalen  Teile  der  jetzt  schon  blasig  vorge- 
triebenen  Zellen  linden,  erinnern  in  h'ai'hung  und  Aussehen  slark 
an  das  die  Zelle  unigehende  Miweiss.  I)i(>  deutlich  sich  ahhehenden, 
geballten  und  traubenartigen  Aggregate  linden  wir  bei  Enibryonen 
noch  nicht,  sondern  erst  bei  jungen  Tieren.   Sie  sind  offenbar  das 
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Ergebnis  schon  erfolgter,  wenn  auch  geringer  Xahrungsaufnahme, 

etwa  Algen  von  den  Wanden  der  Aquarien. 

Gleichzeitig  mil  der  Differenzierung  des  neugebildeten  Epithels 

beginnt  auch  seine  Faltung,  die  zur  Schlauchbildung  fiïhrt.  Fig.  12 

zeigt  uns  einen  Schnitt  durch  ein  sich  eben  einbuchtendes  Stuck 

der  Drusenwand  einer  frisch  geschlupften  Planorbis.  Eine  einzelne 

Faite  ist  in  Figur  19  starker  vergrôssert  gezeichnet.    Wir  sehen 

deutlich    die  Vakuolen- 

Bildung,    die  scholligen 

Einschlusse  im  Plasma 

und   den  Grôssenunter- 

schied  zwischen  den  Ker- 

nen.    Es  fàllt  auf,  dass 

das   Plasma   der  gross- 

kernigen  Zellen,  nament- 

lich  in  der  Umgebung  der 

Kerne,  sich  deutlich  von 

dem  der  ùbrigen  Zellen 

abhebt,  wiederum  ohne 

Zweifel  eine  mit  dem  ge- 

samten  Aktivitâtszustand 

der  betrefîenden  Zellen 

im   Zusammenhang  ste- 

hende  Differenzierung. 

In  Figur  20  haben  wir 

einen  Schnitt  durch  einen 

Diùsenfollikel  einer  vier 
Schnittdurcheinensicheinbuchtenden  Lappen     „,  u  r 

des  Mitteldarmdrusen-Epithels  einer  frisch  1  age  aJten  vymnaea  vor 
geschlupften  Planorbis.  Das  Bild  zeigt  den  uns.  Hier  fînden  wir 
in  Figur  12  mit  L  bezeichneten  Lappen  bei  ,  , 

stàrkerer  Vergrôsserung.  ausserdeneben  genannten 

Zelltypen  auch  die  blasi- 

gen  Zellen  mit  ihren  auf- 

fallenden  Einschlùssen.    Damit  sind  wir  bei  dem  Entwicklungs- 

stadium  angelangt,  auf  dem  aile  fur  die  adulte  Drûse  typischen 

Zellkategorien  ausgebildet  sind.    Wir  fînden  aber  noch  nicht  aile 

Zwischenstufen  der  Zellgestalten  und  noch  nicht  aile  Phasen  der 

Einschlusse  vertreten.     Dièses  Faktum  scheint  mir  wiederum 

anzudeuten,  dass  wir  es  bei  diesen  Zwischenformen  mit  Uber- 

gangsstufen  der  Differenzierung  zu  tun  haben,  die  im  Zusammen- 
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hange  mil  der  Tatigkeil  der  Zellen  auftreten  und  in  dcn  orston 
Lebenstagen  der  I  >riise  noeli  niebl  aile  vor  ko  rumen.  I  )ie  \  ermul  ung, 
die  einzelne  Zelle  dnreblaufe  periodiseh  verscbiedene  pbysiologiseh 
iiml  morphologiseli  anders  geartete  Phasen,  vvird  rlnrch  diesc 
fatsache  _r|,*liilzl  und  gevvinnl  an  Wabrselieinlichkeil. 


Kl.;.  20. 

S.lmitl  ilurcli  ciiifii   I  < > 1 1 1 k •  ■  I  .Iit  Mittol.lariixlriisc  von 
l.i/imifira  stfigiuilis,   \  Th^c  narli  fleni  SchliiiifVn. 

Die  Keststellung,  dass  wir  hei  wenige  Tage  alfen  I  ieren  dii 
Grnndtvpen  der  Zellelemenle  der  Mitteldarmdriise  ausgebildel 
(inden,  bereohtigl  uns.  m  diesem  /,eitpunkte  die  Kntwiekhing  des 
Organs  als  ;d>Lr''S''ldiisst'n  zn  bel raehten.  Die  Lebensweise  und 
Ernàhrnng  des  jungen  Tieres,  du'  sicli  von  jetzl  an  von  der  des 
erwaebsenen  in  u;ii'  im-hl  s  iinlerscbeidet,  maelil  ja  .hic h  ein  l\  | » i s.  1 1 1>> 
Funktionieren  der  Driisc  sebr  walirselieinlieh. 
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[IL  TE  IL. 

DIE  NUCHALZELLEN. 

An  <len  Embryonen  der  Wasserpulmonaten  zeigt  sich  voriiber- 
gehend,  wàhrend  einer  bestimmten  Zeitspanne  der  Entwicklung, 
eine  sehr  auflallige  Gruppe  ausserordentlich  grosser,  frei  im  Binde- 
gewebe  eingelagerter  Zellen  in  der  „Nackengegend".  Sie  sind  von 
den  meisten  Autoren  beobaclitet  wnd  beschrieben  worden,  aber 
ih'r  Schicksal  sowie  ihre  mutmasslichr  l-'imkt ion  wnrden  auf  die 
verschiedenste  Weise  gedeutet. 

Als  erster  bat  Lereboullet  (1862)  die  Zellen  gesehen  und  ge- 
deutet. Er  beschreibt  sie  und  schildert  dann,  wie  er  gegen  den 
Zeitpunkt  des  Ausschlupfens  hin  an  Stelle  dieser  Zellen  nur  noch 
eine  Ansammlung  gelber,  fettàhnlich  aussebender  Granula  fîndet. 
Inmitten  dieser  Granula  liegen  vier  grosse,  kugelige,  durchsichtige 
Korper  mit  opakem  Kern,  deren  Lage  und  Grosse  genau  der  der 
spàteren  Ober-  und  Unterschlundganglien  entspricbt.  Der  Autor 
zieht  daber  den  Schluss,  dass  aus  ihnen  dièse  Ganglien  entstehen 
und  dass  die  fett-  oder  eiweissartigen  Granula,  die  L  berreste  der 
grossen  Nackenzellen,  ihnen  die  dazu  nôtigen  Elemente  liefern 
und  somit  als  erste  Anlage  des  Xervensystems  anzusehen  sind. 

Wolfso.n  (1SS0)  Iteschreibl  die  Zellen  als  „einen  betràchtlichen 
Haufen  grosser  Zellen,  die  grell  von  allen  iibrigen  Geweben  des 
Embryos  abstechen.  Sie  entbalten  ein  grobkorniges,  in  mehrere 
grosse  Auslàufer  sich  veràstelndes  Protoplasma  und  einen  grossen, 
deutlichen  Kern  mit  vielen  Nucleoli".  Er  vergleicht  die  Zellen 
mit  den  multipolaren  Nervenzellen  aus  der  grauen  Hirnsubstanz 
der  Wirbeltiere,  und  es  unterliegt  fur  ibn  keinem  Zweifel,  dass 
wir  es  auch  hier  mit  einem  Nervengebilde  zu  tun  baben.  Da  beim 
erivachsenen  Tiere  keine  Spur  mehr  von  diesen  Zellen  zu  sehen  ist, 
hait  sie  Wolfson  fur  ein  Embryonalorgan  und  zwar  fur  das 
Embryon  alhirn. 

Fol  (1879/80),  von  dem  der  Name  „cellules  nucales"  stammt, 
beschreibt  die  Zellen  sehr  eingehend  und  nimmt  an,  dass  sie,  obwohl 
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ektodennalpr  Herkunl't,  spàter  mit  deui  Mesoderm  versclnuol/.cii 
imd  mit  ihm  an  der  Bildung  der  mesodermalen  Gewebe  Antoil 
nehmen.  Er  sucht  ihr  fruhzeitiges  und  vorûbergehendes  Erscheinen 
damit  zu  erklàren,  dass  er  sie  als  rudimentàres  Oberbleibsel  eines 
frûher  physiologisch  wichtigen  Organes  hait.  Fol  anerkennt  weder 
die  AufTassung  Lereboullets  (1862)  noch  diejenige  Lankesters 
(1874),  der  die  Nuchalzellen  ebenfalls  als  Anlage  des  Oberscblurid- 
ganglions  beschreibt. 

R.vm.  (1879)  erwàhnt  die  Zellen  als  „ein  Organ,  dessen  Bedeutung 
mir  viillig  ràtselhaft  geblieben  ist". 


.D 


Fie.  21. 

Làngsschnitt  durch  einen  9  Tage  alten  Ernbrvo  von 
Lymnaea  stdgnalis. 


Kmllicli  Ix'l'jisst  sidi  W'i kmzk.isk i  (llior»)  sehr  eingohend  mit  don 
Nuchalzellen.  Kr  liât  dire  Ilerkunl'l  zu  ermitteln  versucht  und 
sagt:  „Bei  Physa  sind  mir  zwar  dire  Mutterzellen  unbekannt 
geblieben,  aber  es  unterliegt  keinem  Zweifel,  dass  sie  dem  sekun- 
dàren  Mesoderm  entstammen,  ans  dessen  Derivaten  sie  sich  selir 
zeitlich  zu  differenzieren  beginnen".  Nach  Wier/.k.iski  hilden 
die  Zellen  keine  Organanlage.  Er  vermutet,  dass  sie  wàhrend  des 
Larvenlebens  neben  der  Urniere  als  Exkretionsorgan  l'unktio- 
nieren.  Daflir  sprâche  ibre  Lage  in  der  Ni'ilie  der  iimern  l'nueren- 
arme,  wo  eine  grosse  Quantitàt  der  Leibesflûssigkeit  angesammelt 
ist,  daim  der  l  mstand,  dass  m  an  in  ilmen  oft  grosse  Vakuolen 
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und  glànzende  Kornchen  llndet  und  dass  ihre  stàrkste  Vermehrung 
in  der  Zeit  stattfindet,  in  der  die  Urnieren  zu  atrophieren  beginnen. 

Dièse  Ansicht  wird  nur  als  Vermutung  geaussert,  und  auch  uber 
das  Endschicksal  der  Nuchalzellen  kann  sich  Wierzejski  nicht 
mit  Bestimmtheit  aussprechen.  Er  nimmt  an,  dass  sie  durch  einen 
Ruckbildungsprozess  abgebaut  werden,  bei  dem  kleine  Binde- 
gewebszellen  als  Phagozyten  wirken.    Er  glaubt,  einzelne  seiner 


Fie  22. 


Schnitt  durch  einen  11  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea 
palustris.   Eine  der  Austrittstelle  entspreehende  Stelle  ist 
in  den  Figuren  23  und  24  bei  stârkerer  Vergrôsserung 
gezeichnet. 

Schnittbilder  in  diesem  Sinne  deuten  zu  mussen  (1905,  Fig.  1 1 7 /> 
und  117a). 

Aus  den  Beschreibungen  und  Abbildungen  gebt  hervor,  dass 
aile  Autoren  dieselben  Zellen  gesehen  und  beobachtet  haben,  wenn 
auch  ihre  Schilderungen  in  Einzelheiten  etwas  divergieren. 

Ich  habe  die  Nuchalzellen  bei  allen  drei  von  mir  in  ihrer 
Entwicklung  verfolgten  Arten  der  YVasserpulmonaten  beobachtet. 
Der  Zeitpunkt  ihres  Auftretens  und  Yerschwindens  ist  wie  aile 
Phasen  dieser  Embryogenèse  variabel.  Das  Auftreten  scheint  art- 
typisch  etwas  verschieden  zu  sein.   Bei  Physa  fand  ich  sie  schon 
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bei  zweitâgigen  Embryonen,  bei  denen  die  Schalendrùse  ausgebreitet, 
die  R adula  noch  gar  nicht  angelegt  war,  bei  Lymnaea  erstmalig 
an  viertàgigen,  etwas  weiter  fortgeschrittenen,  und  bei  Planorbis 
an  sechstagigen  Embryonen,  bei  denen  die  Iiadnlaanlage  selion 
zu  sehen  war.  Das  Yerscliwinden  der  .Nnelialzellen  l'allt  bei  allen 
Arten  in  die  letzte  Zeit  vor  dem  Ausscblûpîen. 

Die  Zellen  liegen  in  der  „Nackengegend"  zwischen  den  Tenta- 
kehi  (Fig.  21).  Ich  fand  sie  nur  in  der  allerersten  Zeit  ibres  Auf- 
tretens  in  zwei  Grup- 
pen  paarig  angeordnet , 
dann  sehr  bald  zu 
einem  einzigen  media- 
nen  Haufen  vereinigt, 
aber  jede  der  Zellen 
isoliert  ira  Binde- 
gewebe  liegend,  ohne 
Zusammenhang  unter 
sir li  oder  mit  irgend 
einem  andern  Organ. 
Einzelne  Zellen  finden 
sich  manebmal  ziemlich 
weithin  zerstreut,  bis 
ins  Gewebe  des  Mantels 
hinein  oder  dem  Ei- 
weiss-Saok  anliegend 
(Fig.  11).  Da  ihre  Lage 
der  der  Oberschlund- 
ganglien  entspriclit .  si  i 
liegen  sie  spàter,  d.  h. 
nach  der  Entstehung 
der  Ganglien,  in  deren 
beigetragen  liât,  die  Ganglien  en t st iinden  ans  diesen  Zellen. 

I)ie  Naekenzellen  sind  grosser  als  irgendwelche  andern  Zellen 
<les  Embryos  (mil  Ansnahme  der  grossen  Kiweisszellen).  Sie 
erreichen  eine  Lange  von  26  [x  auf  13  [jl  Breite.  Der  Grossen  unter- 
schied  im  Vergleicb  nul  den  Ganglienzellen  zeigt  sich  deiiflieh  anl' 
l-'igur  21.  Sic  sind  rundlicb  oder  oval,  sebr  oit  an  einem  oder 
beiden  Enden  spitz  ausgezogen  und  manebmal  polyedrisch  gegen- 
einander  abgeplattcl.    Nie  fand  icb  sic  in  mclirere  Anslaiil'er  sich 


Fig.  23. 

Schiiitt  durcli  die  Austril tstcllc  der  Nnelialzellen 
an  einem  11  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea 
palustris. 

Das  Bild  stellt  die  Austrittstelle  der  Figur  22, 
an  einem  andern   Selinitt   derselben   Série  hei 
starkerer  \"ergrosserung  gezeiehnet,  dar. 

nnmittelbaren  Nàhe,  was  zu  der  Annahme 
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veràstelnd  wie  multipolare  Nervenzellen,  noch  den  Kern  mit 
zahlreichen  Nucleoli  wie  sie  Wolfson  beschreiht. 

Am  lebenden  Tiere  erscheinen  die  Zellen  mit  stark  lichtbrechen- 
den,  kristallartigen  Konkrementen  erfùllt,  die  von  einem  diinnen 
Plasmamantel  umgeben  sind.  Auf  den  Prâparaten  sind  dièse 
liildungen  nur  manchmal  erhalten,  am  besten  bei  osmiumtetroxyd- 
haltiger  Fixierung.  Sehr  oft  sind  sie  aufgelost,  das  Plasma  erscheint 
homogen,  fein  granuliert,  es  fârbt  sich  mit  Lichtgrun,  Eosin,  Orange, 

nimmt  auch  Safranin 
und  Hàmalaun  an.  Der 
Kern  ist  sehr  gross, 
scharf  konl  urierl ,  gra- 
in i lus  strukturiert  mit 
einem  grossen,deutlich 
sich  abhebenden  Nu- 
cleolus,  der  sich  mit 
Hàmalaun,  Hàmato- 
xylin  und  Safranin 
lebhaft  farbt. 

Welches  ist  qui) 
das  Schicksal  dieser 
ràtselhaften  Zellen  ? 
Die  bisher  ausgespro- 
chenen  Yermutungen 
stehen  sich  diamétral 
gegeniiber  und  bieten 
keine  Erklàrung.  Die 
einzige  feststehende 
Tatsache  ist  die,  dass 
die  Zellen  beim  jimgen  Tiere  nicht  mehr  vorhanden  sind. 

Ich  habe  versucht,  auf  moglichst  lûckenlosen  Schnittserien  aller 
Altersstadien  das  Schicksal  dieser  Riesenzellen  zu  verfolgen  und 
konnte  beobachten,  und  zwar  am  Pràparat  eines  zehntàgigen 
Lymwaea-Embryos,  \\\e  die  Zellen  den  Korper  verlassen.  In  der 
Nackengegend,  \vo  sie  liegen,  schlûpfen  sie  zwischen  den  ausein- 
anderweichenden,  das  Hautepithel  bildenden  Ektodermzellen 
hindurch  ins  umgebende  Eiweiss  hinaus. 

Der  Vorgang  ist  in  Figur  22  dargestellt.  Die  Figuren  23  und  24 
zeigen  die  Austrittstelle  an  andern  Schnitten  desselben  Préparâtes, 
bei  starkerer  Vergrosserung  gezeichnet.  Man  sieht,  wie  die  Nuchal- 


Fic.  24. 

Schnitt  durch  die  Austrittstelle  der  Nuchalzellen 
an  einem  1 1  Tage  alten  Embryo  von  Lymnaea 
palustris. 

Das  Bild  stellt  die  Austrittstelle  der  Figur  22, 
an  einem  andern  Schnitt  derselben  Série  bei 
starkerer  Vergrosserung  gezeichnet.  dar. 
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zellen  hmausschlupi'en,  rnanchmal  eini<re  Kpilhelzellen  mitreissend, 
and  wie  sie  im  Eiweiss  zu  zerfallen  beginnen.  In  der  Figur  L3 
bezeichnet  AN  die  A  ust  fi  1 1  st  elle. 

Nachdem  î < ■  1 1  den  Vorgang  auch  auf  andern  Schnitten,  sowie  an 
andern  Arten  <resehen  liât  te,  versuchte  icli,  ilin  ara  lebenden  Tiere 
unter  dem  Mikroskop  zu  beobachten.  Es  gelingt  dies  sebr  gut,  wenn 
man  sic  1 1  Zeit  niinmt,  don  lichtigen  Moment  abzuwarlen,  und  es  ist 
eigentlich  verwunderlich.  ilass  die  àlteren  Autoren,  die  docb  ibre 
Beobachtungen  meistens  am  lebenden  Tiere  machten,  den  Vorgang 
nie  geselum  haben. 

Scbon  am  Tage  vor  dem  Austritl  (in  einem  Falle  z.  B.  am 
8.  Lebenstage  des  Planorbis-E\nbryos)  zeigen  sich  die  Nuchalzellen 
als  deutlirh  hcrvortretende  grosse  Hôcker  unter  der  Nackenhaut 
und  bleiben  in  dieser  La  ire  bis  zu  ihrem  Austritt.  Dieser  spielt  sich 
l'olgenderniassen  ab:  Das  Tier  bewegt  sich  normal,  kriechl  im 
Ei  herum,  den  Kopf  bald  weit  vorstreckend,  bald  ilin  unter  die 
Mantelhôhle  einziehend.  Pldtzlich  tritt  eine  der  Xacken/.ellen 
aus  der  Haut  aus;  sie  ersclieint  als  griinlieh-gelbe,  mit  glànzenden 
Kornchen  gefiillte  Kugel  mit  stark  lichtbrechender  Kontur.  Das 
zuletzl  austretende  Ende  ist  spitz  ausgezogen.  Mit  diesem  Ende 
bleibt  die  Zelle  lanière  Zeit  (ol't  mehr  als  inné  lialbe  Stunde)  an 
der  Haut  baften  und  bângl  su,  heftig  vibrierend,  am  Nacken  des 
Tieres.  Die  Vibration  wird  uahrscheinlich  hervorgerul'cn  durcit  d  is 
lebbal'te  Klinimern  des  die  ganze  Kopf-  und  Halspartie  iiberzie- 
benden  Wimperkleides,  dessen  wellenartige  Bewegung  dent  le  h 
siehtbarist.  Die  an  der  Haut  haftende  Zelle  verlierl  wâhrend  dieser 
Zeit  ibren  glatten  Umriss  und  minuit  ein  geschrumpl'l es  Ausselien 
an.  Flotzlicb  wird  sie,  meistens  infolge  einer  Bewegung  des  Halses, 
ganz  von  der  Haut  abgetrennt,  rollt  rnanchmal  liber  das  Zilienfeld 
bis  in  die  Tontakelgegend  und  lost  sich  dann  endgiillig  lus.  lu 
diesem  Moment  rundet  sie  sich  zur  vollstàndigen  Kugel,  dreht 
sieb  oft  noch  mebrere  Sekunden  lang  in  einem  tollen  W  irbel  uni 
sich  selbsl  und  zerlàllt  dann  im  Eiweiss,  wobei  die  sie  erfiillenden 
Konkreinente  als  dicbte  Wolke  auseinanderstieben.  Yiele  der 
einzelnen  Kôrnchen  bleiben  noch  lange  vibrierend  an  den  Zilien 
der  Kopl'hatit,  auch  mu  Mantelrande  und  am  Kand  <h?r  Schale 
haften.  Dann  sinken  sie  im  Eiweiss  nieder  und  bleiben  an  der 
Eihaut  als  kleine,  glânzende  Kristalle  liegen. 

Manchinal  erhdgl  bci  eingczogenem  llalse  der  Austritt  der 
Zellen  in  der  Mantelhôhle,  und  man  sieht  dann  nur  die  Wolke  vun 


214 


S.    BLOC  H 


kleinen  Kristallen  unter  dem  Mantelrande  hervorstauben.  Es 
kommt  auch  vor,  dass  der  Zerfall  der  Zelle  schon  beim  Durchtritt 
durch  die  Haut  oder  noch  unter  der  Haut  erfolgt  und  nur  die 
einzelnen  Konkremente  austreten. 

Die  einzelnen  Zellen  verlassen  den  Korper  kurz  nacheinander, 
auch  mehrere  gleichzeitig.  Manchmal  ist  nach  ein  bis  zwei  Stunden 
der  Austritt  samtlicher  Zellen  vollzogen,  oft  dauert  der  Yorgang 
auch  mehrere  Stunden. 

Es  bestatigt  sich  deninach  keine  der  von  den  verschiedenen 
Autoren  iiber  das  Schicksal  dieser  Zellen  aufgestellten  Vermu- 
tungen.  Der  Austritt  aus  dem  Korper  des  schlûpfreifen  Tieres 
beschliesst  die  Existenz  dieser  Zellgruppe,  die  somit  wie  der 
Eiweiss-Sack  ein  typisches  embryonales  Organ  darstellt. 

Uber  die  Funktion  der  Nuchalzellen  làsst  sich  ohne  Kenntnis 
der  chemischen  Natur  der  in  ihnen  enthaltenen  Konkretionen 
nichts  bestimmtes  aussagen;  doch  darf  man  mit  hoher  Wahrschein- 
lichkeit  annehmen,  dass  sie  exkretorischer  Natur  ist. 

Nach  Kenntnis  des  Schicksals  dieser  Zellen  lassen  sich  natiirlich 
die  verschiedenen  Yergleiche,  die  in  der  Literatur  mit  ihnen 
angestellt  werden,  nicht  aufrecht  erhalten.  Wierzejski  (1905) 
vergleicht  sie  z.B.  mit  den  sogenannten  Nephrozysten  der  Opistho- 
branchier:  da  dies  aber  festsitzende,  ektodermale  Organe  sind,  die 
wohl  Exkretstofîe  produzieren,  aber  nicht  als  deren  Tràger  den 
Korper  verlassen,  stimmt  der  Yergleich  nicht.  Yiel  eher  konnte 
man  sie  mit  den  von  Portmann  (1931)  bei  Buccinum  beschriebenen 
Kristallzellen  in  Parallèle  bringen,  die  sich  an  die  larvalen  Nieren- 
zellen  anlegen,  sich  dort  mit  Kristallen  beladen  und  mit  diesen  den 
Korper  auf  àhnliche  Weise  wie  die  Nuchalzellen  verlassen. 

In  Bronns  „Klassen  und  Ordnungen"  (1928,  Bd.  3,  p.  705) 
werden  die  Nuchalzellen  mit  den  von  André  (1898,  1900)  an 
Zonites  (Hyalinia)  entdeckten  und  von  Zorian  (1920)  fur  Zonites 
beschriebenen  Phylaziten  verglichen.  Dieser  Yergleich  ist  ganz 
unverstàndlich,  da  einerseits  den  Phylaziten  eine  Yerteidi- 
gungsfunktion  zugeschrieben  wird,  von  der  bei  den  Nuchalzellen 
nicht  die  Rede  ist  und  andererseits  der  Austritt  der  Nackenzellen 
aus  dem  Korper,  der  allerdings  auf  ganz  àhnliche  Weise  erfolgt 
wie  der  der  Phylaziten,  nirgends  beschrieben  worden  ist  und  auch 
bei  diesem  Yergleich  weder  erwàhnt  noch  vorausgesetzt  wird. 

Ausserdem  sind  die  Nuchalzellen,  wie  wir  gesehen  haben,  ein 
Embryonalorgan  ;  sie  verlassen  den  Korper  des  schlûpfreifen 
Tieres,  wàhrend  die  Phylaziten  eine  Zellkategorie  des  adulten 
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Tiercs  darstellen,  die  stàndig  nachgebildet  wird  und  ihre  Funktion 
wàhrend  des  ganzen  Lebens  ausùbt. 

* 

*  * 

Wenn  wir  nun,  gestûtzt  auf  die  Kenntnis  der  Ontogenèse  der 
Sùsswasser-Pulmonaten,  auf  die  in  der  Einleitung  (p.  159 
angetiinte  Fragestellung  zurùekkommen,  so  kiinnen  wir  festste'len: 
Bei  den  Embryonen  der  Sùsswasser-Pulmonaten  sind  auf  Stadien 
weit  vorgeschrittener  Organ-Diiïerenzierung  einzelne  Organe  noch 
im  Zustande  rein  embryonalen  Anlagemateriales  (die  Mitteldarm- 
drûse);  ausserdem  besitzen  die  Embryonen  auf  diesen  Stadien 
Organe,  die  dem  erwachsenen  Tiere  fehlen  (Eiweiss-Sack,  Nuchal- 
Zellen).  Ontogenesestadien  mit  diesen  Merkmalen  bezeicbnen  wir 
gewôhnlich  als  Larven,  den  Gesamtablauf  der  Ontogenèse  als  eine 
Entwicklung  mit  Métamorphose.  Wenn  man  bei  Pulmonaten 
nicht  von  einer  Métamorphose  zu  sprechen  pflegt,  so  deswegen, 
weil  dièses  „Larvenstadium"  nicht  freilebt,  sondera  in  besonderen 
Ki Indien  eingeschlossen.  Der  Abbau  des  Eiweiss-Sackes,  die 
Differenzierung  der  Mitteldarmdrûse,  der  Austritt  der  Nuchalzellen, 
aile  dièse  Vorgânge  fallen  ungefàhr  auf  die  Zeit  des  Ausschlùpfens, 
und  wenn  ilir  vollstândiger  Ablauf  sich  oft  mehr  oder  weniger 
weit  iiber  diesen  Zeitpunkt  binauszieht,  so  scheint  dies  damit  zu 
begriinden  zu  sein,  dass  der  Moment  des  Schltipfens  betràchtlich 
variieren  kann.  Man  kann  annehmen,  dass  das  Durchscheuern  der 
Eihûlle,  der  Yerbrauch  des  Eiweisses,  die  vollendete  Entwicklung 
der  Muskulatur  des  jungen  Tieres,  vielleicht  auch  Sauerstofîmangel 
oder  andere  Faktoren  das  Ausschlùpfen  determinieren  in  einem 
Momente,  in  dem  die  innere  Métamorphose  noch  rrichl  vollstàndig 
abgelaufen  ist. 

Die  ,,Larvenphase"  lauft  also  noch  innerhalh  der  Eihùllen  ah. 
Dawydoff  (1928)  bat  den  typischen  Larvencharakter  der  Spàt- 
Stadien  der  Pulmonaten-Embryogenese  wohl  erkannt.  Er  sagt 
(p.  655):  Cependant  on  ne  saurait  parler  (chez  les  mollusques  à 
développement  direct)  d'un  développement  direct  au  sens  strict 
du  mot.  En  c Ilot ,  les  stades  larvaires  existent  bel  et  bien,  mais  se 
passent  à  l'intérieur  de  l'œuf. 

Wir  durfen  daher  den  Entwicklungsgang  der  Wasserpulmonaten 
sehr  wohl  der  Kategorie  der  „Kryptometabolie"  zuweisen,  wie 
Jezikow  sie  1936  gepriigt  hat. 
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ZUSAMMENFASSUNG. 

I.  Teil. 

Die  Kigelege  von  Lymnaea  (Lymnaea)  stagnai is  L..  Li/innara 
l  Mu  gn  ico  la  )  palustris  Millier,  Planorbis  (Planorbis)  corneus  L.  und 
Physa  (s. s.)  avala  Drap,  werden  in  hezug  auf  Bau,  Grosse  und 
Gewicht,  Anzahl  und  Struktur  der  Eier  beschrieben.  Das  Ver- 
hâltnis  der  Laicbe  zum  umgebenden  Médium  wird  untersucht;  es 
wird  festgestellt,  dass  ilire  Entwieklung  abhàngig  ist  von  der 
Temperatur,  den  osmotisehen  Verliaitnissen  und  dem  Kalkgelialt 
des  umgebenden  Wassers. 

Die  Gallerte  erweist  sich  als  nicht  lebenswichtiger  Bestandteil 
des  Eigeleges. 

Das  Verhalten  der  frischgeschlupften  Tiere  wird  durch  das  Auf- 
suchen  der  Atemluft  charakterisiert.  Die  jungen  Schnecken 
kriechen  ùber  den  Wasserspiegel  und  fiillen  dort  ihre  Atemhôhle 
erstmals  mit  Luft.  Entsprechende  Yersuche  ergaben,  dass  weder 
Licht-  nocb  Nabrungsreize  den  Ablauf  der  ersten  Handlung  des 
jungen  Tieres  beeinflussen ;  dièse  ist  stets  das  Luftholen. 


II.  Teil. 

In  der  friihen  Ontogenèse  fïndet  ein  vorùbergebender  Verschluss 
des  Urmundes  statt. 

Das  Entoderm  sondert  sich  fruhzeitig  in  zwei  Zellkategorien, 
deren  eine  die  Anlage  des  Mittel-  und  Enddarmes  mit  dem  Magen 
bildet,  wahrend  ans  der  andern  der  Eiweiss-Sack  hervorgeht, 
dessen  Zellen  das  in  der  Eikapsel  enthaltene  Eiweiss  aufnehmen. 

Die  Mitteldarmdrùse  entsteht  durch  Auswachsen  der  embryn- 
nalen  Magenwaml,  die  den  Eiweiss-Sack  umwàchst  und  sich  zum 
Driisenepithel  differenziert.  Die  Umwachsung  beginnt  ungelahr 
uni  die  Mitte  der  Embryonalzeit  und  ist  wenige  Tage  nach  dem 
Ausschlupfen  beendet,  zugleich  mit  der  Difi'erenzierung. 

W  ahrend  der  Umwachsung  zerfàllt  der  Eiweiss-Sack.  Er  ist  ein 
embryonales  Organ,  dessen  Zerfall  ungefàhr  mit  dem  Zeitpunkt 
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des  Schlûpfens  zusammenfâllt.  Aile  Phasen  der  Ontogenèse  sind 
in  ihrem  /fit lichen  Ablauf  sehr  variabel. 

Die  histologische  Struktur  der  Mitteldarmdrùse  wird  beschrieben 
und  ihre  I  hlïerenzierung  ans  dem  auswachsenden  Magenepil  hel 
A-erfoIgt.  Die  Driise  erweist  sich  als  in  ihrem  histologisehen  Bau 
von  derjenigen  von  Hélix  stark  abweichend,  vvas  auch  auf  eine 
l'unkt ionelle  Verschiedenheit  hindeutet.  Sie  besteht  ans  zwei 
Kategorien  von  Zellen;  die  eine  weist  Zellkerne  von  ,,normaler" 
Grosse  auf,  die  andere  besitzt  ungewôhnlich  grosse  Kerne,  in  deren 
Nâhe  fin  dichter,  grosser,  oft  konzentrisch  geschichteter  Korper 
liegt,  der  manchmal  ein  kristallartiges  Konkrement  umschliesst. 
Eine  Anzahl  der  „norrnalkernigen"  Zellen  enthàlt  eine  grosse 
Yakuole,  die  den  aul'get riehenen  Zell-Leib  beinahe  vollstàndig 
erfùllt.  Die  verschiedenen  Zelltypen  —  es  finden  sich  ausserdem 
eine  ganze  Reihe  von  Zwischenstufen  —  sind  môglicherweise  ver- 
schiedene  St.adien  derselben  Zellarl  imd  entspreehen  in  diesein 
Faite  verschiedenen  Funktionsstadien. 

III.  Teil. 

Die  Nuchalzellen  sind  ein  embryonales  Organ.  Sie  verlassen 
mit  krist;ill;irt  igen  Konkrementen  beladen  den  Korper  des  sehltipf- 
reifen  Tieres.  Der  Austritl  erfolgt  zwisclien  den  Zellen  des  Haut- 
epithels  hindurch  am  „Nacken"  zwisclien  den  Tentakeln. 

Die  Embryonen  der  Wasserpulmonaten  weisen  die  Merkmale 
einer  Métamorphose  auf;  die  „Larvenphasen"  verlaufen  jedoch 
noi'h  inncrhiilli  dei'  Eilifillen,  sodass  der  Entwi(d<liingsablaur  in  die 
von  Jkzikow  vorgeschlagene  Kategorie  der  „Kryptometabolie" 
einzureihen  ist. 
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ERKLÀRUNG  DER  IN  DEN  FIGURE \  YEKWENDETEN 
ABKURZUNGEN  * 


\  Aller. 

AD      Ausmiindung  des  Darms  aus 

dem  Magen. 
Ag  Auge. 

Ain  Ausmùndungsstelle  des  End- 
darms,  noch  geschlossen. 

AN  Austrittstelle  der  Nuchalzel- 
len. 

D  Darm. 

Dm     Uberreste  des  urspriinglichen 

Dottermalerials. 
E  Eiweiss. 

1-2 1*1     Blasenartige  Einscldiisse. 
Ed  Enddarm. 
Ek      Kern  einer  Eiweisszelle. 
Ekt  Ektodenn. 

Ep  Das  sich  einbuchtende  Mittel- 
darmdriisenepithel. 

Epi  Einschlùsse  unmittelbar  im 
Plasma. 

ES  Eiweiss-Saek. 

Ez  Eiweisszelle. 

F        Follikel  der  Mitteldarmdrùse. 

Fe  Fettkôrnchen. 

Fl  Fliissigkeitsvakuolen  im  Plas- 
ma. 

Fvv  Wandung  eines  angeschnil  te- 
nen  Follikels  der  Mittel- 
darmdrùse. 

G  Mit  Eiweiss  gefùllte  Gastral- 
hôhle. 

Gg  Ganglion. 

Gl  Linker  schmaler  Streifen  des 
kleinzelligen  Gûrtels. 

Gr  Rechter  breiter  Streifen  des 
kleinzelligen  Gûrtels. 

H  Hûllmembran. 

Hep  Hauh'pitlii'l. 

K  Kern. 

Kbl  Kopfblase. 

Kf  Kiefer. 

Kg      Grosser  Kern. 

Kgs  Grosser  Kern  mit  geschrumpf- 
ter  Kontur. 


Kll      Kcrne  der  Hûllmembran. 

Kn      Normal  grosser  Kern. 

Ko       Kôrper  in  der  \àhe  des  Kerns. 

Kr  Konzentr.  gescliichteter  Kôr- 
per mit  Kristall  im  Innern. 
Konzentr.  geschichteter  Kôr- 
per. 

M  Mundoffnung. 
Md  Mitteldarm. 
Mg  Magen. 
Mh  Mundhôhle. 
Mt  Mantel. 

Mw  Auswachsendes  Magenepitliel. 
Mwg    Auswachsende  Wand  der  Mit- 

teldarmdrùse,   grosse  Ka- 

lotte. 

Mwk  Auswachsende  Wand  der  Mit- 
teldarmdrùse, kleine  Ka- 
lotte. 

N  Nuchalzellen. 
\z       Normalkernige  Zellen. 
Oes  Ôsophag. 
P  Fuss. 
R  Radulatasche. 
Pi  Pigmenteinlagerungen. 
S  Schale. 
Sch  Schalendriise. 
SchAnl  Schalendrûsenanlage. 
SchR  Schlundkopf  mit  Radula- 
tasche. 
Sp  Speicheldrùse. 
St  Stomodâum. 
Stat  Statozvste. 
T  Tentakel. 

Umw  Umbiegungsstelle  des  aus- 

wachsenden  Magenepithels. 
V  Vakuole. 

Va       Zusaminengeballte  Fliissig- 
keitsvakuolen. 

VE     Vakuole  mit  Einschlùssen. 

VES  Vakuole  mit  scholligen  Ein- 
schlùssen im  Plasma. 

VV      Grosse  Vakuole. 


*  Die  Zeichnungen  wurden  von  Herrn  Universitatszeichner  A.  Dressler 
nach  den  Angaben  der  Verfasserin  ausgefuhrt. 
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La  confection  du  nid 
et  la  ponte  chez  Y  Hélix  pomatia 

par 

J.-L.  PERROT 

Avec  16  figures  dans  le  texte. 


I  NTHOI)  l'CTION  . 


S'il  n'est  pas  difficile  de  trouver  des  Escargots  pondant  dans  la 
nature,  et  par  là  même  de  récolter  des  œufs,  il  n'en  est  pas  moins 
utile  d'observer  de  visu,  l'acte  précédant  la  ponte,  c'est-à-dire  la 
confection  du  nid,  et  l'oviposition  elle-même,  phénomènes  qui  se 
passent  normalement  dans  la  terre  et  hors  de  la  vue  de  l'obser- 
vateur. 

C'est  dans  l'intention  d'obtenir  des  pontes  en  captivité  et  d'en 
suivre  le  développement,  que  j'ai  mis  au 
point  une  technique  très  simple,  expéri- 
rnentée  sur  nombre  (Vffelix  pomatia. 

Km  voici  quelques  détails:  un  récipient 
de  verre,  de  10  cm.  de  hauteur  et  de 
5  cm.  de  diamètre,  est  rempli  aux  trois 
quarts  de  terre  fraîche,  assez  meuble  et 
légèrement  humide.  Cette  terre  a  la  con- 
sistance de  celle  des  plates-bandes,  que 
l'Escargot  choisit  si  souvent  pour  y  faire 
son  nid. 

On  retire  alors  un  Hélix  de  son  nid  et  on 
le  place  dans  le  récipient. 

Dans  des  conditions  favorables,  on  peut 
suivre  à  travers  le  verre  la  confection  de 
l'anfrad  uosité  dans  laquelle  seront  déposés 

les  œufs,  celle-ci  étant  «  in  vitro  »  à  peu  près  hémisphérique,  sa 
l'ace  aplatie  correspondant  à  la  paroi  du  récipient  (fig.  I). 

Rev.  Suisse  de  Zooi,.,  T.  45,  1938.  15 


Coupe  d'un  nid  terminé 

et  bouché. 
Vue  latérale  par  rapport  à 
l'observateur  (à  droite). 
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Quatre  cas  peuvent  se  présenter: 

a)  L'Escargot  ne  cherche  en  aucune  façon  à  refaire  un  nid  et 
sort  du  vase. 

b)  L'Escargot,  au  bout  d'un  instant,  commence  la  construction 
d'un  nouveau  nid,  suivant  les  indications  que  je  donnerai  plus  loin, 
puis,  la  cavité  achevée,  pond  normalement  après  une  période 
d'attente. 

c)  L'Escargot  commence  la  construction  d'un  nouveau  nid,  mais, 
quelques  minutes  ou  quelques  heures  plus  tard,  le  premier  œuf  est 
pondu  dans  une  cavité  souvent  à  peine  ébauchée.  L'animal  se  hâte 
de  poursuivre  la  confection  de  son  nid  pendant  l'intervalle  qui 
sépare  l'expulsion  des  deux  premiers  œufs  (une  demi-heure  environ), 
puis,  se  remettant  à  la  tâche,  termine  un  nid.  grossièrement  construit 
il  est  vrai,  pendant  le  second  intervalle  (entre  le  deuxième  et  le 
troisième  œuf). 

d)  L'Escargot,  enlevé  au  milieu  de  la  ponte,  reste  généralement 
immobile  jusqu'à  la  prochaine  expulsion,  puis  cherche  à  faire  une 
petite  excavation  pour  y  pondre  le  reste  de  la  chaîne  d'oeufs;  dans 
certains  cas,  VHelix  pond  sur  place  sans  faire  mine  de  construire 
la  moindre  anfractuosité. 

Ces  quatre  cas  doivent  correspondre  à  des  étapes  précises  des 
processus  de  ponte  et  je  les  analyserai  à  la  fin  du  travail. 

Description  de  la  construction  du  nid  «in  vitro» 
d'un  individu  type. 

Il  est  bien  connu  que  l'Escargot  des  vignes  (Hélix  pomatia), 
tout  comme  son  proche  parent  le  Petit-Gris  (Cryptomphalus 
aspersa),  façonne  un  nid  avant  de  déposer  ses  œufs. 

Mais  les  détails  de  cette  construction  n'ont  jamais  été  suivis 
ou  décrits,  du  moins  à  ma  connaissance,  et  j'ai  été  quelque  peu 
étonné  de  constater  que  la  technique  de  cette  confection  était  bien 
loin  de  correspondre  à  la  description,  toujours  très  sommaire,  des 
ouvrages  généraux.  Même  Meisenheimer  n'en  parle  qu'en  passant, 
et  la  figure  qu'il  donne  d'un  Hélix  pomatia  pondant  n'est  qu'une 
reconstitution  d'un  acte  qui,  par  le  fait  qu'il  se  passe  sous  terre, 
est  pour  ainsi  dire  impossible  à  suivre  dans  la  nature. 
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Voici  mes  observations  à  ce  sujet: 

Le  24  juin,  un  Hélix  pomatia  trouvé  dans  une  plate-bande  est 
retiré  de  son  nid  à  peu  prés  terminé,  à  13  h  45,  puis  placé  dans  le 
vase  de  verre  pourvu  de  terre  légèrement  humide. 

A  13  h.  55,  l'animal,  après  avoir  tassé  le  sol  à  un  endroit  où  il 
étail  peu  dense  -  -  ce  qui  détermine  une  légère  dépression  - 
ennimenee  le  manège  qui  lui  permettra  de  rrenser  une  anliaet  uusit  é 
et  qui  consiste  en  ceci:  UHelix  s'étire  complètement,  puis,  s'arc- 
boutant  en  quelque  sorte  sur  son  arrière-train,  appuie  la  partie 
antérieure  de  sa  sole  sur  le  fond  de  la  petite  dépression  primaire. 
Il  agglutine  ainsi  des  particules  de  terre  qui  se  détachent  du  fond 


Fig.  2.  Fig.  3.  F i g .  4. 


Les  figures  1  h  1 1  ont  été  faites  d'après  des  croquis  pris  sur  le  vif. 
Gross.:  V2  de  la  grandeur  naturelle  environ. 

lorsque  l'animal  se  contracte  légèrement.  Alors,  grâce  à  des  mou- 
vements particuliers  de  la  sole,  analogues  semble-t-il  aux  mouve- 
ments ondulatoires  qui  déterminenl  la  propulsion  du  Mollusque 
-■  bien  visibles  lorsque  I"  Km  ai  ont  rampe  sur  une  plaque  de  verre  — 
le  paquet  de  terre,  adhérent  à  la  région  du  mufïle  grâce  à  la  viscosité 
de  celui-ci,  est  peu  à  peu  repoussé  vers  l'arrière,  le  long  de  la  surface 
du  pied.  Dans  ce  passage  de  la  terre,  de  l'avant  à  l'arrière,  d'autres 
mouvements  plus  amples  du  pied  semblenl  agir.  Toute  la  muscu- 
lature pédieuse  en  effet  s'étale,  l'animal  arquant  le  dos  et  reployant 
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sa  tête  ventralement.  puis  se  contracte  en  entraînant  la  terre  en 
arrière. 

A  13  h.  56,  le  Mollusque  cherche  à  enlever  un  second  paquet  de 
terre.  Après  un  étirement  de  tout  son  corps,  qui  amène  le  muffle 
en  contact  intime  avec  le  fond  de  la  cavité,  il  appuie  la  partie 
antérieure  de  son  pied  sur  la  terre  relativement  meuble,  puis  se 
contracte.  Un  petit  paquet  de  matériel  (particules  de  terre,  petits 
cailloux,  brindilles)  est  détaché  du  sol,  puis  va  rejoindre  le  premier, 
grâce  aux  mouvements  ondulatoires  de  la  sole  (fig.  2  et  3). 

A  13  h.  57,  le  même  manège  recommence,  si  bien  que  les  trois 
paquets  de  terre  arrivent  presque  en  contact. 

A  13  h.  58,  un  quatrième  paquet  est  enlevé;  la  cavité  s'est  élargie 
sensiblement  et  la  terre  rejetée  en  quatre  fois  (fig.  4)  —  les  quatre 
petis  tas  sont  encore  distincts  —  s'amoncelle  au-dessous  de  la  partie 
moyenne  de  l'escargot.  Puis  un  cinquième  et  un  sixième  paquets 
sont  enlevés  de  même. 

A  l 'i  h..  l'Hélix,  plus  libre  dans  ses  mouvements,  les  tentacules 
étalés,  inspecte  l'anfractuosité  et  semble  chercher  l'endroit  propice 
pour  soulever  la  terre.  S'arcboutant  bientôt  sur  la  partie  postérieure 
de  son  corps  et  rentrant  ses  tentacules,  il  appuie  sur  le  fond  et  se 
contracte  ensuite,  en  enlevant  un  septième  paquet  qui  va  rejoindre 
en  arrière  les  six  autres. 

A  partir  de  ce  moment,  la  terre  s'élève  régulièrement  en  arrière 
de  l'animal  (fig.  5  et  6).  Celui-ci  continue  son  manège,  aggrandit 
la  cavité,  qui  prend  peu  à  peu  une  forme  arrondie.  Comme  l'escargot 
creuse  en  profondeur  au  niveau  de  son  mutile,  le  nid  présente  un 
rétrécissement,  qui  est  en  somme  la  base  sur  laquelle  se  posent 
l'arrière-train  et  la  coquille  de  Y  Hélix,  sa  partie  antérieure  pendant 
dans  l'anfractuosité  à  la  façon  d'un  battant  de  cloche. 

11  y  a  donc  simplement  transport  de  matériel  de  bas  en  haut 
et  en  arrière  de  la  coquille,  ce  qui  détermine  l'enterrement  partiel 
de  celle-ci,  jusqu'au  moment  où  l'escargot,  tournant  peu  à  peu  sur 
lui-même  tout  en  poursuivant  son  travail,  s'enterrera  complètement. 
(L"apex  reste  souvent  à  découvert.) 

De  14  h.  à  14  h.  30,  Y  Hélix  élargit  l'excavation  sans  bouger  de 
sa  position,  puis  à  14  h.  35,  il  se  tourne  pour  la  première  fois  légè- 
rement, ce  qui,  par  tassement,  aggrandit  tant  soit  peu  le  col  de 
l'anfractuosité. 

A  14  h.  40,  l'escargot  attaque  à  nouveau  le  fond  du  nid,  s'étire. 
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prend  contact  avec  le  sol,  se  contracte  et  repousse  le  paquet  de  terre 
ainsi  détaché  vers  le  haut. 

Jusqu'à  1")  h.  environ,  il  tourne  le  corps  à  droite  et  à  gauche, 
inspecte  la  cavité,  les  tentacules  étalés,  dame  légèrement  les  rebords 
du  nid,  repousse  un  peu  la  terre  rapportée  qui  le  recouvre  en  partie 
(fig.  7). 

A  15  h.,  l'Escargot  tourne  sur  son  axe  de  quelques  degrés,  enlève 
de  la  terre,  qui  est  refoulée  cette  fois-ci  du  côté  de  l'observateur. 
Pendant  plusieurs  minutes,  il  a  l'air  de  lécher  le  nid,  de  le  modeler 
sur  toutes  ses  faces  avec  son  muffle  et  en  pressant  sa  sole  contre 
les  parois  (fig.  8). 


A  15  h.  20,  la  terre,  refoulée  vers  le  haut  sur  deux  côtés  déjà, 
détermine  un  rétrécissement  encore  plus  marqué  du  nid,  qui,  peu 
à  peu,  va  enserrer  le  corps  de  l'animal  engagé  presque  à  moitié 
dans  la  cavité  (lig.  9). 

A  15  h.  30,  VHelix  enlève  une  énorme  masse  de  terre  recouvrant 
le  fond  du  récipient,  mettant  le  verre  presque  à  nu. 

A  1(>  h.,  l'Escargot  a  tourné  sur  lui-même  et  s'emprisonne 
toujours  plus,  en  refoulant  vers  le  haut  de  la  terre  prélevée  laté- 
ralement et  au  fond  du  nid.  On  observe  donc  un  enterrement 
partiel  progressif,  consécutif  au  recouvrement  de  terre,  eu  plus  d'un 
léger  déplacement  vers  le  bas  de  l'animal  lui-même.  En  effet, 
chaque  lois  que  l'escargot  se  (ontracle,  il  semble  se  hisser  toujours 
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plus  vers  le  creux.  En  fait,  la  coquille  venant  buter  pour  finir  sur 
le  col  de  la  cavité,  elle  vient  en  quelque  sorte  s'y  mouler  et  l'animal 
est  si  fortement  engagé  par  la  partie  antérieure  de  son  corps  dans 
le  nid,  qu'il  faut  opérer  une  traction  énergique  pour  l'en  retirer 
(fig.  10). 

De  16  h.  15  à  22  h.,  les  observations  sur  cet  /feli.r  manquent, 
mais  l'étude  de  la  confection  de  plusieurs  autres  nids  nous  a  permis 
de  les  compléter.  En  somme,  le  Mollusque,  grâce  au  manège  décrit 
(apport  de  terre  du  fond  vers  le  haut  et  rotation  de  l'animal), 
s'entoure  de  toutes  parts  de  terre,  si  bien  que  la  coquille  devient 
à  peine  visible.  Celle-ci  et  la  partie  postérieure  de  l'escargot  reposent 


Fig.  8.  Fig.  9.  Fig.  10. 


sur  le  rétrécissement  du  nid,  tandis  que  la  partie  antérieure  pend 
dans  l'anfractuosité. 

A  22  h.,  l'animal  est  immobile  —  il  doit  l'être  depuis  quelque 
temps  déjà  -  -  les  tentacules  presque  entièrement  contractés,  un 
bouton  blanchâtre  apparaissant  au  niveau  du  pore  génital  (fig.  11). 

Cette  position  d'attente  dure  plusieurs  heures  (6  à  10  heures). 
Bien  que  V Hélix  semble  inactif,  il  se  passe  pourtant  des  phénomènes 
d'importance  capitale  dans  son  tractus  génital,  phénomènes  qui 
déclencheront  la  ponte  et  dont  il  sera  question  plus  loin. 

Le  24  juin,  à  minuit,  la  position  de  l'Escargot  est  inchangée. 
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Observations  sur  l'jviposition  kt  la  ponte. 

Le  25  juin,  à  5  h.,  trois  œufs  sont  au  fond  du  nid. 
A  5  h.  05,  ponte  du  quatrième  œuf  (fig.  12). 
A  5  h.  30,  ponte  du  cinquième  œuf. 
A  (i  h.,  ponte  du  sixième  œuf. 
A  fi  h.  27,  ponte  du  septième  œuf. 
\  8  h.,  dix  œufs  peuvent  être  numérés  dans  la  cavité. 
A  8  li.  18,  ponte  du  onzième  œuf. 
A  8  h.  40,  ponte  du  douzième  œuf. 
A  î»  li.  05.  ponte  du  treizième  œuf. 
A  9  h.  29,  ponte  du  quatorzième  œuf. 
A  9  h.  52,  ponte  du  quinzième  œuf. 
A  10  h.  15,  ponte  du  seizième  œuf. 
A  10  h.  45,  ponte  du  dix-septième  œuf. 
A  11  h.  10,  ponte  du  dix-huitième  œuf. 
A  I  1  h.  55,  ponte  du  dix-neuvième  œuf. 

A  15  h.  14,  ponte  du  vingt-septième  œuf. 

A  16  h.  30,  ponte  du  trentième  œuf. 

A  17  h.  15,  ponte  du  trente-deuxième  œuf  (fig.  13). 
Le  26  juin  : 

A  0  h.  30,  poule  du  soixante-dixième  O'iif. 

\  9  h.  45,  ponte  du  soixante-onzième  œuf. 

A  10  h.  05,  ponte  du  soixante-douzième  œuf. 

A  10  h.  15,  ponte  du  soixante-treizième  et  dernier  œuf. 

Avec  un  peu  d'habitude,  on  arrive  fort  bien  à  prévoir  la  sortie  de 
l'œuf.  On  voit  perler  une  gouttelette  d'un  liquide  laiteux  au  niveau 
du  pore  génital.  Celui-ci  est  visible  comme  un  bouton  blanchâtre 
déjà  plusieurs  heures  avant  le  début  de  la  ponte.  Puis  l'orifice  se 
dilate  rapidement  en  laissant  passer  l'œuf,  qui  lui  reste  quelques 
secondes  accolé,  avant  de  tomber  au  ralenti,  soutenu  qu'il 
est  par  un  lil  de  liquide  visqueux.  Au  passage  de  chaque  œuf, 
l'animal  se  contracte  légèrement,  puis  redevient  immobile,  sauf 
parfois  ses  tentacules  qui  s'étirent  entre  les  expulsions. 

A  0)  h.  25,  Y  Hélix  se  soulève  et  perd  contact  avec  ses  œufs, 
puis  sort  complet  enient  du  nid.  Il  tourne  en  rampant  autour  de 
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l'embouchure,  ce  qui  y  fait  tomber  quelques  particules  de  terre 
vouant  l'obstruer  partiellement.  Alors,  par  un  processus  beaucoup 
plus  précis  et  analogue  à  celui  déjà  décrit,  l'Escargot  amène  de 
la  terre,  prise  sur  les  bords,  vers  l'orifice.  Il  se  produit  ainsi  un  nivel- 


Fig.  il. 


Fig.  12. 


Fie.  13. 


lement  par  apport  de  matériel  de  la  péri- 
phérie vers  le  centre.  Des  mouvements  rep- 
tatoires  circulaires  du  mollusque  agissent 
dar.s  le  même  sens  1  (fig.  14). 

A  11  h.  50,  le  26  juin,  soit  deux  jours 
environ  après  qu'on  l'ait  prélevé  de  son 
premier  nid,  l'Escargot  est  enlevé  du  ré- 
cipient, mesuré,  pesé  et  nourri,  puis  remis 
en  liberté  dans  une  escargotière.  Le  29  du 
même  mois,  il  s'accouplait  déjà  avec  un 
de  ses  congénères. 

La  ponte  consiste  en  73  œufs,  dont  le 
premier  a  été  déposé  vers  3  h.  30  le  25  juin, 
et  le  dernier  à  10  h.  15  le  26  juin.  La  durée 
de  la  ponte  a  été  donc  de  30  heures  45,  ce 
qui  donne  une  moyenne  de  25  à  26  minutes  d'intervalle  entre  chaque 
œuf.  ha  ponte  s'accélérant  vers  la  fin.  il  serait  plus  juste  de  parler 


Fig.  14. 

La  ponte  est  terminée, 
l'Escargot  s'en  est  allé. 


1  II  ne  faut  pas  attribuer  la  cause  de  ces  mouvements  à  la  forme  du  réci- 
pient, car  l'animal  y  est  assez  à  l'aise  pour  pouvoir  en  sortir  quand  bon  lui 
semble. 
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d'intervalle  de  27  minutes  environ,  ce  qui  est  la  moyenne  obtenue  en 
chronométrant  la  sortie  d'une  quinzaine  dVul's  au  milieu  de  la  ponte. 
D'une  façon  générale,  j'ai  constaté  25  à  30  minutes  entre  les  expul- 
sions, avec  parfois  des  espaces  plus  courts  ou  plus  longs  (20  et  45  mi- 
nutes). Chez  d'autres  Hélix  pomatia,  la  moyenne  est  un  peu  plus 
forte  (30  minutes). 

Ces^  73  œufs  constituent  une  ponte  typique  pour  un  animal 
d'âge  moyen  (quatre  ans). 

Les  dimensions  de  la  coquille  sont  les  suivantes: 

Grand  diamètre:  4,6  cm. 
Petit  diamètre:  3,8  cm. 
Hauteur:  3,6  cm. 

Le  poids  de  l'animal  après  la  ponte  est  de  26  grammes. 

Le  poids  de  la  ponte  entière  est  de  10,700  grammes. 

L'Escargot,  avant  la  ponte,  devait  peser  26  +  10,7  =  36,7  gr. 
(le  poids  du  liquide  perdu  au  cours  de  l'oviposition  devrait  être 
ajouté).  La  perte  de  substance  est  donc  considérable  et  constitue 
près  d'un  tiers  du  poids  total  de  l'animal. 

Quant  aux  œufs,  assez  différents  de  taille,  ils  pèsent  en  moyenne 
147  mgr. 

Observations  sur  des  Hélix  pris  sur  leur  nid 
dans  la  nature. 

Conclusions. 

Avant  d'interpréter  ces  diverses  observations,  il  convient  de  faire 
un  parallèle  eut  re  les  étapes  du  comportement  de  l'Kscargot  pendant 
la  confection  du  nid  et  la  ponte,  et  les  étapes  de  la  descente  des 
ovocytes  de  l'ovotestis  au  pore  génital. 

Nous  les  résumerons  ainsi: 

Observations  directes. 

A.  Confection  du  nid,  qui  dure  dans  la  nature  de  6  à  12  heures 
généralement  (les  conditions  du  terrain  jouent  un  rôle 
important). 
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B.  Période  d'ettente  sur  le  nid  achevé,  d'une  durée  de  5  à 

10  heures. 

C.  Ponte,  dont  la  durée  dépend  du  nombre  d'œufs,  celui-ci  en 

rapport  généralement  avec  la  taille  de  l'animal  (40  -  L00 
-  200). 

Observations  anatomiques. 

La  descente  des  cellules  germinales  femelles  peut  se  diviser  en 
plusieurs  étapes,  que  fait  ressortir  nettement  le  tableau  ci-contre: 


Fiadeê-    e.    deêut    de  d. 


21 oeufs  pondus 

Fie.  15. 


Si -lu-mas  d'un  tractus  génital  d'il  eh  < . 

A:  5  heures  environ  avant  la  ponte;  B:  10  heures  environ  après  le  début  de 
l'oviposition  (15  heures  après  A). 

GG:  Glande  hermaphrodite,  CH  :  Canal  hermaphrodite,  ChF:  Chambre  de 
fécondation,  Ov:  Partie  femelle  du  tractus  génital,  OG:  Orifice  génital, 
b:  Descente  des  ovocytes  dans  le  canal  hermaphrodite,  c:  Station  des  ovocytes 
dans  la  chambre  de  fécondation,  d:  Descente  des  œufs  dans  la  seconde  partie 
du  tractus  génital,  e:  Oviposition.  (La  ponte  complète  sera  de  53  œufs.) 

Il  me  semble  inutile  de  commenter  longuement  ce  tableau  qui, 
par  lui-même,  est  d'une  clarté  suffisante.  Je  lui  adjoindrai  simple- 
ment le  schéma  représenté  dans  la  figure  15. 
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Les  cinq  étapes  mises  en  évidences  sont  les  suivantes: 

a)  Ovulation  ou  déhiscence  des  ovocytes  au  stade  vésicule  ger- 
minative,  dans  l'ovotestis.  Ce  phénomène  peut  se  passer  très  tôt 
au  printemps,  peut-être  même  en  automne  déjà  (du  moins  pour 
certains  ovocytes)  et  ne  semble  donc  pas  lié  nécessairement  à  la 
vie  génitale  de  l'Escargot.  Dans  d'autres  cas,  la  libération  des 
ovocytes  se  fait  plus  tardivement,  parfois  juste  avant  la  ponte. 
Ce  problème  sera  du  reste  repris  prochainement. 

h)  Descente  des  ovocytes  de  l'ovotestis  à  la  chambre  de 
fécondai  ion. 

c)  Station  des  ovocytes  dans  la  chambre  de  fécondation  où  se 
passe  la  fécondation  et  les  premiers  stades  de  la  maturation. 

d)  Descente  des  œufs  de  la  chambre  de  fécondation  dans  l'ovis- 
permiducte  et  le  vagin. 

e)  Ponte. 

En  partant  des  étapes  C  et  e),  qui  correspondent  à  l'oviposition, 
nous  pouvons  rechercher  la  durée  de  l'étape  d),  grâce  aux  rensei- 
gnements que  nous  ont  fournis  nos  observations  sur  la  ponte;  en 
effet,  les  œufs  étant  pondus  toutes  les  demi-heures  environ,  et 
l'ovispermiducte  (plus  le  vagin)  en  contenant  de  8  à  15  (géné- 
ralement 10  à  12),  nous  pouvons  conclure  à  une  durée  de 
10-12  X  Y>  =  5-6  heures  pour  la  descente  des  œufs  de  la  base  de 
la  chambre  de  fécondation  au  pore  génital. 

Cette  durée  ne  coïncide  pas  exactement  à  l'étape  B,  plus  longue, 
et  dont  le  début  doit  correspondre  à  la  station  de  la  grande  masse 
des  ovocytes  dans  la  chambre  de  fécondation  c). 

Quant  au  passage  des  ovocytes  de  l'ovotestis  à  la  chambre  de 
fécondation  (b),  il  se  passe  en  grande  partie  tout  à  la  fin  de  la 
confection  du  nid  (A)  ou  juste  après  sa  finition  (B).  Ce  dernier 
cas  paraît  être  le  plus  courant.  Ces  observations  sont  contraires 
à  celles  de  Perez  et  de  Meisexheimer,  qui  pensent  que  cette 
descente  des  ovocytes  est  antérieure  à  l'édification  du  nid. 

Notons  aussi  que  l'étape  b)  peut  se  prolonger  par  la  descente 
tardive  des  derniers  ovocytes  de  la  chaîne,  alors  que  l'étape  c  est 
déjà  largement  entamée  pour  les  ovocytes  qui  ont  atteint  la  chambre 
de  fécondation  les  premiers  (ce  sont  de  loin  les  plus  nombreux). 
Dans  certains  cas,  l'étape  d)  peut  même  avoir  déjà  commencé, 
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tandis  que  les  tout  derniers  ovocytes  sont  encore  dans  le  canal 
hermaphrodite.  Mais  il  n'en  reste  pas  moins  que  la  grande  masse 
des  cellules  germinales  femelles  passent  dans  la  chambre  de  fécon- 
dation en  un  temps  très  court  et  à  un  moment  précis  (voir  fig.  16). 

A  la  lumière  de  ces  observations,  cherchons  à  comprendre  main- 
tenant les  quatre  cas  qui  se  présentent  lors  des  essais  de  ponte 
«  in  vitro  ». 


B 


Fig.  10. 

Schéma  représentant  les  différentes  étapes  de  la  ponte  chez  un  Hélix. 

La  chambre  de  fécondation  étant  un  réservoir  à  ovocytes  (plus  de  240  parfois), 
et  ceux-ci  s'engageant  dans  l'ovispermiducte  un  à  un  chaque  demi-heure,  la 
période  c  se  prolonge  en  réalité  jusque  près  de  la  fin  de  la  ponte.  Il  y  a  de  même 
empiétement  de  l'étape  b  sur  les  suivantes  dans  certains  cas.  Pour  les  expli- 
cations des  chiffres  et  des  lettres,  voir  dans  le  texte. 


Lorsque  l'Escargot  est  pris  au  milieu  de  l'oviposition  (C  ou  e), 
il  est  clair  que  les  processus  de  ponte  sont  trop  avancés  pour  que 
l'animal  puisse  les  ralentir.  Un  certain  épuisement,  dans  certains 
cas,  peut  contribuer  à  l'empêcher  d'ébaucher  même  un  nouveau 
nid  (cas  1  de  la  fig.  16). 

Lorsque  V Hélix  commence  la  construction  d'une  nouvelle  anfrac- 
tuosité  sitôt  après  sa  capture  sur  son  nid  terminé  (deuxième 
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partie  de  B  ou  d),  puis  que.  quelques  instants  ou  même  quelques 
heures  plus  tard,  il  pond  son  premier  œuf.  c'esl  l'indice  qu'un  ou 
plusieurs  œufs  étaient  déjà  engagés  dans  la  seconde  partie  du 
tract  us  génital.  Il  suffit  de  chronométrer  alors  le  temps  qui  sépare 
le  prélèvement  et  le  début  de  la  ponte,  pour  déterminer  le  nombre 
des  œufs  qui  se  trouvaient  dans  l'ovispermiducte  et  le  vagin  (une 
demi-heure  par  œuf)  (cas  2  de  la  fîg.  16). 

Si  l'on  a  affaire  à  un  Hsrai-giù  qui  fait  longuement  son  nid, 
puis  qui  s'immobilise  de  longues  heures  avant  de  pondre  son 
premier  œuf,  il  est  à  peu  près  certain  qu'il  a  été  enlevé  de  son 
prem'er  nid  à  un  moment  où  sa  chambre  de  fécondation  contenait 
déjà  des  ovocytes  (début  de  B  ou  fin  de  A,  ou  b  ou  c).  Il  est  poussé 
à  faire  un  nid  si  les  conditions  sont  favorables,  mais  il  semble 
pouvoir  ralentir,  dans  une  certaine  mesure,  ou  même  arrêter  les 
processus  de  ponte  jusqu'au  moment  voulu  (cas  3  de  la  fig.  16). 
Garnault  a  réussi  du  reste  à  retenir  les  ovocytes  dans  la  chambre 
de  fécondation  d'un  Hélix  pendant  48  heures,  ce  qui  a  déterminé 
l'arrêt  temporaire  de  la  maturation.  L'animal  a  donc  la  possibilité, 
à  cette  étape  de  la  descente  des  ovocytes,  d'empêcher  la  suite  des 
phénomènes  de  ponte,  alors  qu'un  peu  plus  tard,  lorsqu'un  œuf 
au  moins  est  engagé  dans  l'ovispermiducte,  il  en  est  totalement 
incapable,  étant  soumis  involontairement  au  mécanisme  de  la 
ponte. 

Enfin,  l'Hélix,  qui.  retiré  d'un  nid  paraissant  terminé  (fin  de  A, 
mais  le  nid  n'est  probablement  pas  parfaitement  achevé),  sort  du 
récipient  où  il  a  été  placé,  est  un  animal  dont  les  nombreux  ovocytes 
sont  encore  dans  la  glande  hermaphrodite,  déjà  libres  ou  non  encore 
libérés.  Dans  des  conditions  naturelles,  il  fera  un  nouveau  nid 
dans  un  temps  relativement  court,  mais,  posé  dans  un  récipient 
exigu  après  avoir  été  dérangé  dans  les  actes  préliminaires  à  la  ponte, 
il  préférera  chercher  ailleurs  un  lieu  plus  propice  (cas  4  de  la  fig.  16). 

Si  ces  dernières  interprétations  ne  sont  pas  très  précises,  la  faute 
en  est  principalement  aux  variations  individuelles  que  j'ai  constatées 
chez  nombre  (VHelix,  et  aux  conditions  très  variables  dans  lesquelles 
se  trouvent  les  Escargots  au  moment  de  leur  capture.  Ces  conditions 
ne  peuvent  être  révélées  ent  ièrement  que  par  la  dissection  et  l'examen 
sur  coupes  des  différentes  parties  du  tractus  génital.  Cette  étude 
n'a  pas  encore  été  faite  d'une  manière  rigoureusement  parallèle  à 
l'observation  «  in  vitro  ».  Elle  permettra  de  déterminer  avec  une 
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plus  grande  précision  le  mécanisme  même  de  la  descente  des  ovo- 
cytes.  Cependant,  le  sujet  est  à  mon  avis  déblayé  et  pourra 
donner  lien  à  des  indications  intéressantes  sur  la  physiologie  et 
l'instinct  de  la  ponte  chez  les  Hélicidés. 
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I.  Einleitung,  Méthode. 

Durch  einen  Zufall  wurde  ich  dazu  gefûhrt,  mich  etwas  nàher 
mit  dem  Eisenvorkommen  bei  Insekten  zu  befassen.  Aus  Anlass 
bestimmter  verdauungsphysiologischer  Versuche  wurden  den  Ver- 
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suchsbienen  Eisensalze  verfuttert.  Auf  einem  Mitteldarmschnitt- 
pràparat  befanden  sich  nun  zufàllig  auch  einige  Zellen  des  Fett- 
kiirptM'o'cwt'hps.  Aïs  in  diesem  Schnitl  das  verfûtterte  Eisen 
durch  Zugabe  von  Kaliumferrozyanid  und  Salzsàure  im  Mitteldarm 
in  Form  von  Berlinerblau  sichtbar  gemacht  wurde,  da  fârbten 
sich  auch  die  wenigen  Fettzellen  deutlich  blau  an.  Die  erste 
Vermutung  war  naturlich  die,  dass  das  in  reichlichen  Mengen 
verfûtterte  Eisen  im  Fettkôrper  abgelagert  worden  sei,  normaler- 
weise  aber  dort  nicht  zu  finden  wàre.  Um  so  erstaunter  war  ich 
deshalb,  als  bei  einer  normalen  (ungefùtterten)  Biene  (17.  Dezember 
1935),  deren  Abdomen  erôffnet  wurde,  bei  Zugabe  der  beiden 
genannten  Reagenzien  aile  Fettzellen  des  Fettkorpers  sich  fast 
aiii>cnl>lirklicli  intensiv  blau  farbten.  lioi  allen  in  den  nàchsten 
Tagen  untersuchten  Bienen  zeigte  sich  genau  dasselbe  Bild.  Woher 
stammten  nun  dièse  verhàltnismàssig  grossen  Eisenmengen, 
wann  wurden  sie  in  den  Fettkôrper  abgelagert  und  was  fur  eine 
Bedeutung  kam  dem  Eisen  zu  ?  War  dies  eine  Besonderheit  der 
Honigbiene  oder  konnte  auch  bei  anderen  Insekten  an  gleicher 
Stelle  Eisen  gefunden  werden  ? 

Uber  den  Eisengehalt  bei  Insekten  ist  bisher  nur  wenig  gear- 
beitet  worden.  Schneider  (1888)  untersuchte  die  Eisenresorption 
bei  den  verschiedensten  Vertretern  der  Wirbellosen  und  auch  bei 
Wirbeltieren.  Er  konnte  Eisenablagerungen  in  bestimmten  Kôrper- 
geweben  bei  Vertretern  fast  aller  untersuchten  Tiere  feststellen 
(Darm,  periphere  Drùsenzellen,  Bindegewebe  usw.).  Von  den 
Insekten,  schreibt  er,  habe  die  Untersuchung  wenig  positive 
Resultate  ergeben.  Bei  Hydrocanthariden  fand  er  Eisenresorption 
im  Darm  und  im  Bindegewebe  des  Fettkorpers  und  der  Muskel- 
lagen.  Auf  eine  kurze  Angabe,  die  Koschevnikov  (1900)  uber 
den  Fettkôrper  eisengefùtterter  Bienen  macht,  werde  ich  spâter 
zuriickkommen  (S.  261).  Harnisch  (1925)  befasste  sich  eingehender 
mit  dem  Eisenstoffwechsel  bei  Chironomidenlarven.  Er  fand  im 
Fettkôrper  hàmoglobinfuhrender  wie  auch  hàmoglobinfreier  Formen 
(ebenso  auch  im  Fettkôrper  von  Anophèles-  und  Teweôrio-Larven) 
eisenhaltige  Granula.  Die  Granula  hatten  etwa  die  Grosse 
kleinerer  Fettkugeln.  Das  Eisen  war  durch  eine  vermutlich  eiweiss- 
artige  Substanz  maskiert.  Uber  die  Bedeutung  des  Eisens  âussert 
sich  Harnisch  rein  hypothetisch.  Da  es  nicht  nur  bei  hâmoglo- 
binfuhrenden  Formen  vorkomme,  bestehe  kein  Zweifel  darùber,  dass 
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das  Eisenvorkommen  ursprùnglich  nicht  mit  dem  Hàmoglobinauf- 
bau  zusammenhange.  Trotzdem  korme  aber  dièses  Kisenvorkommen 
vielleicht  mit  der  Atmung  dieser  Insekten  in  Beziehung  stehen. 
Boettcher  (1935)  schliesslicb  fand  bei  Aschenanalysen  von 
erwachsenen  Bienen  0,38  gr  Eisen  auf  1  kg  Trockengewicht. 

Methodiscb.es.  I  m  einer  \  erschleppung  vnri  Eisen  ans  rien 
Instrumenter!.  Glasschalen  und  Vorratsflaschen  vorzubeugen,  wurden  ur- 
spriinglich  verschiedene  Vorsichtstnassregeln  angewendet:  Schalen  und 
Flaschen  mit  l'arallin  ausgegossen.  an  Stelle  von  Insektennadeln  rliinn 
ausgezogene  Glasstàbchen,  die  Prâparierschere  mit  Zaponlaek  iiber- 
zogen,  l'inzetten  mit  Knochenbeinspitzen.  Die  meisten  dieser  Mass- 
regeln  erwiesen  sidi  aber  nach  einigen  orientierenden  Yersudien  als 
iiberfliïssig.  Nur  dieBeinpinzetten  waren  sehr  brauchbar,  ja  unentbehrlich 
in  denjenigen  Fàllen,  bei  welcben  nach  Zugabe  von  Salzsàure  noch 
weiter  pràpariert  werden  musste. 

Zur  Prûfung  auf  Eisen  wurde  entweder  unfixiertes  Material,  oder,  in 
deu  meisten  Fâllen.  Material  das  in  KM)",,  Alkohol  lixiert  wurden  war, 
verwendet.  Die  Tiere  wurden  je  nachdem  nur  ein  paar  Minuten  in 
Alkohol  gelassen,  oft  aber  auch  Wochen  oder  Monate.  Der  Alkohol 
verhielt  sich  gegenùber  dem  Eisen  vollkommen  indiffèrent.  Von  anderen, 
besonders  sauren  Fixierungsflùssigkeiten  wurde  vollig  abgesehen,  da 
durch  dièse  das  Eisen  unter  Umstânden  gelôst  worden  wâre  (siehe  S.  259). 
Zum  Nachweis  des  Eisens  diente  die  Fàllung  desselben  als  Berlinerblau. 
Die  Fàllung  als  Eisensulfid  wurde  einige  Maie  zu  Vergleichsz'wecken 
beigezogen.  Nach  lângerem  Ausprobieren  erwies  sich  folgende  Technik 
arn  zuverlàssigsten  :  Die  Tiere  werden  in  einer  mit  Paraffin  ausgegossenen 
Petrischaie  (Pràparierschale)  durch  einen  linksseitigen  Làngsschnitl  des 
Abdomens  geôiînet,  rlie  dorsale  Segmentdecke  nach  redits  herausge- 
klappl  und  mit  Insektennadeln  festgesteckt.  Die  inneren  Organe 
werden  je  nachdem  unversehrt  gelassen  oder,  um  ein  besseres  Eindringen 
der  chemisehen  lieagenzien  zu  ermoglichen,  herauspràpariert.  War  das 
Tier  in  Alkohol  lixiert  .  so  muss  es  vorerst  mit  Wasser  ausgespiïlt  werden, 
da  sich  sonst  bei  Zugabe  von  Kaliumferrozyanid  ein  stôrender  kristalliner 
.\iedcrschlag  bildete.  Das  Wasser  wird  dann  abgegossen  und  in  das 
eroffnete  Abdomen,  be/.\v.  auf  die  heraiisgelcglen  Organe  ans  einer 
Pipette  ein  einziger  Trop  f  en  einer  ôfters  frisch  bereiteten 
ziemlich  konzentrierten  Lôsung  von  Kaliumferrozyanid  (gelbes  Blut- 
laugensalz)  getropft.  Danach  werden  bei  gleichzeitiger  Beobachtung 
durch  das  Binokularmikroskup  (etwa  20-fache  Yergrosserung,  gutc 
Oberfeldbeleuchtung)  einige  l)is  viele  Tropfen  chemisch  reiner  Salzsàure 
(etwa  n)  dazugegeben.  Die  Salzsàure  hat  nicht  nur  die  Aufgabe, 

die  Fàllung  von  unlosliehem  Berlinerblau  zu  bewirken,  vielmehr  wird 
durch  sic  das  irgenrlwie  maskierte  Eisen  erst  aufgeschlossen.  W'iirde 
die  Sâure  vor  dem  Kaliumferrozyanid  zugesetzt,  so  liefe  man  Gefahr. 
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dass  das  Eisen  allmàhlich  gelôst  und  so  nicht  in  der  urspriinglichen 
Anordnung  niedergeschlagen  wùrde.    (Xàheres  siehe  S.  259  ff.) 

Ist  in  den  Geweben  Eisen  vorhanden,  so  erscheint  die  Blaufarbung 
augenblicklich  oder  doch  innerhalb  ganz  knrzer  Zeit  (etwa  innerhalb 
Y4  Minute).  Blaufârbungen  die  erst  naeh  làngerer  Zeit  erscheinen, 
diirfen  nicht  verwertet  werden,  da  die  beiden  Reagenzien  bei  lângerem 
Stehen  an  der  Luft  selber  miteinander  reagieren  kônnen  (Bildung  von 
Eisenblausâure).  Handelt  es  sich  um  den  Nachweis  von  Eisen  in  grosser 
Menge  (z.  B.  im  Fettkôrper  der  erwachsenen  Biene),  so  sind  natùrlich 
Fehlschlûsse,  die  sich  aus  diesem  l'mstand  ergeben  kônnten,  vôllig 
ausgeschlossen.  Dagegen  war  bei  der  l'ntersuchung  von  Bienenlarven 
und  Xymphen  und  von  anderen  unbekannten  Insekten.  wobei  es  sich 
oft  um  den  Nachweis  ganz  geringer,  oft  diffus  verteilter  Eisenmengen 
handelte,  Vorsicht  geboten.  Xur  diejenigen  Blaufârbungen,  die  kurz 
nach  dem  Saure:usatz  auftraten,  wurden  als  positiv  bewertet.  Ganz 
schwache  Blaufârl)ungen  kônnen  oft  mit  blossem  Auge  am  Tageslicht 
besser  erkannt  werden  als  unter  dem  Binokular  bei  kiinstlicher  Be- 
leuchtung.  Ausserdem  ist  die  Cberfùhrung  der  Objekte  durch  Wasser 
und  Alkohol  in  Xylol  sehr  ratsam,  da  in  den  aufgehellten  Organen  die 
Blaufarbung  deutlicher  wird. 

Handelte  es  sich  nur  darum,  festzustellen,  ob  Eisen  ûberhaupt  vor- 
handen sei  oder  nicht,  so  genùgte  im  Allgemeinen  die  Beobachtung 
durch  das  Binokular.  Aus  der  Stàrke  der  Blaufarbung  kann  auf  die 
Menge  des  Eisens  geschlossen  werden.  Handelte  es  sich  aber  um  die 
Feststellung  der  feineren  Lokalisation  und  Yerteilung  des  Eisens  in  den 
Zellen  oder  Geweben,  so  musste  das  Mikroskop  beigezogen  werden.  Fur 
die  Fettkôrper  geniigte  die  Anfertigung  von  Totalpràparaten;  zur 
genaueren  l'ntersuchung  des  Darmtraktus  wurden  dagegen  hàufig  auch 
Schnittpràparate  gemacht.  Dabei  wurde  das  Eisen  nicht  am  unversehrten 
Organ,  sondern  erst  im  Schnitt  gefâllt.  Die  Parafïinschnitte  werden 
durch  Xylol,  Alkohol  und  kurzes  Abspùlen  in  Wasser  fur  einige  Minuten 
in  eine  etwa  vierfach  verdùnnte  konzentrierte  Kaliumferrozyanidlosung 
gebracht,  dann  kurz  in  Wasser  gespùlt  und  fur  kurzë  Zeit  in  verdùnnte 
(etwa  1/x6n)  Salzsàure  iibergefùhrt.  Ist  Eisen  vorhanden.  so  tritt  die 
Blaufarbung  fast  augenblicklich  ein.  Die  Schnitte  und  auch  Tntal- 
pràparate  wurden  sehr  hàufig  ohne  weitere  Fàrbung  in  Xylol-,  Kanada- 
(oder  Duro-)  Balsam  eingeschlossen.  Dies  ist  fur  die  mikroskopische 
Auswertung  besonders  gùnstig,  wenn  es  sich  um  sehr  geringe  Eisen- 
mengen handelt.  Ofters  wurden  die  Prâparate  aber  auch  noch  leicht 
nachgefàrbt  mit  Eosin,  Safranin,  und  in  den  meisten  Fàllen  mit  Kern- 
echtrot.  Auf  dièse  Weise  erhielt  man  sehr  kontrastreich  blau-rot  ge- 
fàrbte  Bilder.  Leider  sind  die  Eisenpràparate  nicht  sehr  haltbar,  sondern 
verblassen  (besonders  am  hellen  Tageslicht)  oft  schon  im  Laufe  einiger 
Tage  oder  Wochen.  Obwohl  die  Blaufarbung  durcli  lUickùberfubrung 
in  Xylol  jederzeit  wieder  hervorgerufen  werden  kann,  so  ist  es  doch 
ratsam,  die  Prâparate  môglichst  rasch  auszuwerten. 
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a)  Eisen  im  Fettkôrper  und  im  Mitteldarm. 

Prûfl  ma  n  eine  erwachsene  Biene  auf  ihren  Eisengehalt,  so 
zeigt  sich  immer  dasselbe  Bild:  der  Fettkôrper  fàrbt  sich  intensiv 
blau.  Das  Eisen  ist  aber  nicht  irgendwie  diffus  verteilt.  sondern 
streng  an  die  eigentlichen  Fett- 
zellen  gebunden.  DieOnozyten 
und  die  Perikardialzellen  sind 
stets  vôllig  eisenfrei.  Zudem 
sind  nielit  nur  die  Fettzellen 
des  Abdomens,  sondern  auch 
die  wenigen  im  Thorax  und 
Kopf  versprengten  Fettzellen 
stark  eisenhaltig.  Innerhalb 
der  Zellen  ist  die  Blaufàrbung 
nicht  diffus  verteilt,  sondern 
an  kleine  Granula  gebunden. 
Dièse  Granula  sind  schon  im 
iïberlebenden  ungefârbten  Fett- 
kôrper als  dunklere  Stellen  zu 
erkennen  (Nâheres  siehe  S.  259 
(T.).  Die  Eisengranula  liegen 
in  sehr  charakteristischer  An- 
ordnung  ring-  oder  balbring- 
fôrmig  um  den  Zellkern  (Abb. 
1  ).  In  cinzelnen Zellenoder Zell- 
gruppen  kann  soviel  Eisen  an- 
gehaufl  sein,  dass  der  Zellkern 
ganzverdecktwird  und  die  Zellen 
tiefdunkelblau  erscheinen.  Dies 

ist  besondors  dent  lie  h  bei  denjenigcn  Kel  I  zellyrniipen  zu  beobarlit  en, 
die  an  den  lateralen  Fortsiitzen  der  Sternite  liegen  (Abb.  2a).  (Ich 
tnôchte  dièse  Fettzellgruppen  in  der  Folge  als  latérale  Fortsatzfett- 
zellen  bezeiclmen).  I  )ie  ringfnrmige  Anordnung  der  Eisengranula  ist 
besonders  schôn  und  ausgesprochen  zu  selien  bei  alteron  Smiihihm- 
bienen  oder  aber  bei  iiberwinterten  bnih jahrsbienen.    I!ei  W  inttM- 


Abb.  1 

Fettkôrper  einer  iiberwinterten 
Friihjahrst)iene. 

390  x  vergr.,  auf  y3  verkleinert.  Fix. 
100%  Alk.,  23. III.  1936. 

Farbung:  Kerneehtrot. 
Eisenfàllung:  Berlin erblau. 

Die  Eisengranula  liegen  ring-  oder  halb- 
ringfôrmig  um  den  Kern  der  Fettzellen. 
Die  Onozyten  sind  eisenfrei. 
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bienen  dagegen  werden  die  Eisengranula  durch  die  vielen  Eiweiss- 
und  Fetteinschlusse  auseinandergedrângt  und  liegen  dann  in  der 
ganzen  Zelle  ziemlich  gleiehmâssig  verteilt  zwischen  den  Reserve- 
stolïkugcln.  Lcider  isl  es  immoglich,  m  einer  l'aiblosen  /ciclimirig 
oder  Photographie  das  Bild  eines  solchen  mit  Kaliumferrocyanid 
behandelten  Fettkorpers  einer  Sommer-  oder  ùberwinterten  Frûh- 
j ;i 1 1 fshicrn-  anscimiilirli  wiederziigeben.  .ledesinal  von  neuem  wird 
man  gefesselt  von  der  Klarheit  nnd  Schônheit  des  Bildes  eines 


Abb.  2a. 
Sternit  einer  Arbeitsbiene. 


Abb.  2b. 
Sternit  einer  Drohne. 
An  den  lateralen  Fortsatzen  befindet  sich  jeweils  eine  charakteristische 
Gruppe  von  Fettzellen  (punktierte  Zone)  :  latérale  Fortsatzîettzellen. 

solchen  Fettkorperpràparates  :  die  etwas  unregehnàssig  gestalteten 
durch  Kernechtrot  gefârbten  Fettzellen  mit  dem  blauen  Eisenring 
uni  die  hellere  Kernzone,  zwischen  denen  die  runden,  durch  den 
halbmondformigen,  gelblichen  Pigmentfleck  ausgezeichneten  Ôno- 
zyten  sich  lagern  (Abb.  1). 

Es  galt  nun  die  Frage  zu  lôsen,  woher  dièse  grossen  Eisen- 
mengen  im  Fettkorper  der  Biene  stammen,  ob  sie  noch  aus  der 
Postembryonalzeit  herrùhren  oder  erst  im  Laufe  der  Imaginalzeit 
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dort  abgelagert  werden.  So  wurden  vorerst  fortlaufend  junge, 
null  bis  2.3  Tage  alte  Bienen  untersucht.  Um  junge  Bienen  be- 
kannten  Alters  zu  bekommen,  wurden  dièse  ini  Thermostaten 
schlupfen  gelassen,  gezeichnet  und  noch  am  selben  Tage  dem 
Muttervolk  wieder  zugesetzt  (Ende  August  und  Anfang  September 
L936).  Untersucht  man  eine  eben  geschliipfte  Biene 
(die  noch  nicht  Gelegenheit  gehabt  batte  zu  fressen),  so  bietet 
sich  ein  ganz  anderes  Bild  als  man  es  von  den  bisher  untersuchten 
àlteren  Bienen  gewohnt  war.  Der  Fettkorper  entspricht  in  seiner 
Lage  und  Anordnung  ganz  demjenigen  altérer  Bienen  (Freuden- 
stein,  1924/25);  ausserdem  findet  man  aber  ôfters  noch  grossere 
oder  kleinere  Zellhaufen  des  larvalen  Fettgewebes  im  vorderen 
Teil  des  Abdomens.  Priift  man  mm  mit  Kaliumferrozyanid  auf 
Fisen  (18  Bienen),  so  ergab  sich,  dass  der  imaginale  Fettkorper 
bei  vier  Bienen  vollig  eisenfrei  war;  bei  den  ùbrigen  14  Bienen 
zeigte  sich  eine  ganz  leichte,  kaum  wahrnehmbare  Blaufàrbung, 
meist  auch  nicht  des  ganzen  Fettkorpers,  sondern  nur  einzelner 
Stellen.  Etwas  eisenreicher  schienen  jeweils  die  lateralen  Fort- 
satzfettzellen  zu  sein.  Waren  noch  larvale  Fettzellklumpen  vor- 
lianden,  so  fàrbten  sich  dièse  stets  ganz  leicht  hellblau  an.  Bei 
e  i  n  e  n  Tag  a  1  t  e  n  Bienen  sind  die  larvalen  Fettzell- 
klumpen fast  ausnahmslos  verschwunden.  Bei  11  von  den 
17  untersuchten  Bienen  fârbte  sich  der  imaginale  Fettkorper 
i  m  Ganzen  leicht  hellblau,  bei  den  iibrigen  wenigstens  stellen- 
weise.  Vollig  eisenfreie  Fettkorper  wurden  nie  beobachtet.  Die 
Fortsatzfettzellen  fârbten  sich  hàufig  deutlicher  als  der  ubrige 
Fettkorper.  Bei  der  Untersuchung  des  Darmes  endlich  bot  sich 
etwas  Neues.  Der  Mitteldarm  enthielt,  meist  in  seiner  ganzen 
Ausdehnung,  Pollen;  Diinndarm  und  Kotblase  waren  noch  pollen- 
l'rei.  Eine  ziemlich  ausgedehnte  Mittelzone  des  Mitteldarms  zeigte 
nun  eine,  in  eiuigen  Fâllen  zwar  kaum  angedeutete,  bei  den  meisten 
Bienen  jedoch  recht  deutliche  Blaufàrbung.  In  Schnitt priiparaten 
war  zu  sehen,  dass  aile  Mitteldarmzellen  jener  Zone,  mil  Ans- 
nahme  der  Zellen  der  Regenerationskrvpten,  I^isen  in  ilirem 
Innern  enthielt  en  (vergl.  auch  Abb.  .")).  Hei  zwei  d'âge  ait  en 
Bienen  war  ausser  im  Mitteldarm  auch  im  Diinndarm  und  in 
der  Kotblase  frischer  Pollen  zu  finden.  Bei  der  Prufung  auf  Fisen 
ergab  sich,  dass  die  Mitteldarmzellen  slets  Fisen  enthielten  und 
zwar  meist  dent I ic h  mehr  als  hei  eintagigen  liienen.     Der  Fisen- 
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gehalt  der  Fettkorper  war  ebeni'alls  gestiegen,  die  Blaufârbung 
wurde  insgesamt  deutlicher  und  im  inikroskopischen  Pràparat 
war  eine  Vermehrung  der  Eisengranula  festzustellen.  Auch  hier 
zeichneten  sich  die  Fortsatzfettzellen  durch  etwas  reichlicheren 
Eisengehalt  aus.  Bei  drei  Tage  alten  Bienen  ist  der 
Eisengehalt  des  Fettkorpers  wiederum  etwas  grosser  und  steigt 
dann  weiter  von  Tag  zu  Tag,  uni  etwa  ain  6.-7.  Tage  einen  vor- 
laufîgen  Hôhepunkt  zu  erreiehen.  Der  ganze  Fettkorper  wird 
intensiv  blau  und  die  Eisengranula  zeigen  die  charakteristische 
ringfôrmige  Anordnung.  Wâhrend  ail  dieser  Tage  enthàJt  der 
Mitteldarm  (und  die  Kotblase)  viel  Pollen  und  in  der  Mittelzone 


Abb.  3. 

Schnitt  durch  den  Mitteldarm  einer  4  Tage  alten  Biene. 
•25  x  vérgr.,  auf  v2  verkleinert.  Fix.  100%  Alk. 

Stark  ausgezogene   Zone:  viel    Eisen  in  den  Mitteldarmzellen. 
Punktierte         »     vvenig    »      »     »  » 
Schwarli  ausgezogene      »     kein      »      >>     »  >> 

des  Mitteldarms  war  stets  verhàltnismàssig  viel  Eisen  in  den 
Zellen  zu  finden  (Abb.  3).  Die  Untersuchung  der  Fettkorper 
von  Bienen,  die  àlter  als  6-7  Tage  ait  waren, 
bot  nichts  .N'eues  melir.  Wohl  inag  noch  eine  Vermehrung  des 
Eisengehaltes  stattfinden  ;  sie  ist  aber  durch  die  rein  qualitativen 
Methoden  (Vergleich  der  Farbintensitàt,  Vergleich  der  mikrosko- 
pischen  Praparate)  nicht  mehr  zu  erfassen.  Dagegen  war  bei  der 
Untersuchung  des  Mit  t  eldarms  noch  einiges  Intéressante 
zu  beobachten.  Bei  8-10  Tage  alten  und  àlter  en 
Bienen  nahm  der  Pollengehalt  des  Mitteldarms  allmahlich  ab;  bei 
14  Tage  alten  Bienen  fand  ich  schon  vollig  pollenfreie  Mittel- 


EISENSTOFFWECHSEL    DER  [NSEKTEN 


245 


dàrme  oder  soJche,  die  Pollen  nur  noch  in  seinem  Endabschnitte 
enthielten;  bei  I!*  Taire  alten  nnd  àlteren  Sommerbienen  (Stich- 
probe  t>2  Tayo  alte)  war  dor  Mitleldarm  stels  pnllenl'rei.  I)ie 
Bienen  hatten  also  etwa  voin  achten  Ta^e  an  keinen  Pollen  tnehr 
aufgenommen  (  Roi.scn,  Arheitsteihmo-  iin  I >ienenstaat  !).  (deich- 
zeitig  mit  dieser  Verminderung  des  Pollens  iin  Mittoldarrn  vollzog 
sich  auch  eine  Abnahme  des  Eisengehaltes  der  Mitteldarmzellen. 
LO  iiinl  I  I  Tage  alte  Bienen  entbielten  scbon  deutlich  weniger 
Eisen  als  jiïngere  Bienen  (Abb.  4);  14  Tage  alte  Bienen  hatten 
meist  nur  noch  eine  ganz  kleine  deutlich  Eisen  enthaltende  Zone 
iin   Endabschnitt  des  Mitteldarms l,  oder  aber  der  Mitteldarm 


\  !:  lî. 


Schnitt  durch  den  Mitteldarm  einer  11  Tage  alten  Biene. 
25  x  vergr.,  auf  y2  verkleinert.  Fix.  100%  Alk. 

Stark  ausgezogene  Zone:  viel    Eisen  in  den  Mitteldarmzellen. 
Punktierte  »     wenig    »     »    »  » 

Schwach  ausgezogene     »     kein      »     »    »  » 

In  der  kleinen  (stark  ausgezogenen)  Zone  vvird  jevveils  das  aufgenommene  Eisen 
am  lan»sten  in  den  Zellen  zuruckbehalten.    Dort  findet  mari  im  Allgemeinen 
die  letzten   Kisenspuren  im  Mitteldarm. 


war  schon   vôllig  frei   von   Eisen.     Bei    1!*  Tage  alten  Bienen 
war  der  Mitteldarm   meistens  eisenfrei,  bei  23  Tage  alten  und 
àlteren  Sommerbienen    stets   eisenfrei.      Insgesaml    wurden  in 
dieser  W'eiso  SI  Uienen  im  Alter  von  .'>-2.'!  Tayvn  nntersiichl . 
Der  Eisengehalt  des  Mitteldarms  stehl  somit  olïenbar  in  irgend 


1  Die  1  e  t  z  t  en  S  |>  u  r  e  n  von  Kisen  im  Mitteldarm  einer  Biene,  die  in 
fruheren  Tagen  Eisen  aufgenommen  hat,  finden  sich  stets  in  ganz  cliarakte- 
ristischer  Weise  in  einer  kleinen  Zone  i  m  E  n  d  a  b  s  c  h  n  i  1 1  des 
Mitteldarms.  Dièse  Zone  entsprichl  etwa  der  in  Abb.  4  stark  ausgezogenen 
Linie. 
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einer  Beziehung  zum  Pollengehalt  desselben.  Ebenso  scheinen  die 
zahlreichen  Eisenablagerungen  im  Fettkorper  mit  der  Aufnahme 
eisenhaltiger  Nahrung,  d.  h.  mit  der  Pollenaufnahine  in  Zusammen- 
hang  zu  stehen.  Der  Beweis  fur  die  Richtigkeit  dieser  Beobachtung 
konnte  durch  die  folgenden  Versuche  erbracht  werden.  Am 
29.  Dezember  1936  und  5.  januar  1937  wunlen  je  eine  Anzahl 
Wiiiterbienen  in  Yersuehskàstrhen  in  den  Thermostaten  gebracht. 
In  dieser  Jahreszeit  enthielten  die  Bienen  nie  frischen  Pollen  im 
Darmlumen  und  auch  kein  Eisen  in  den  Mitteldarmzellen,  wie 
ancli  hier  wiederuin  bei  einer  Anzahl  Kontrollbienen  festgestelJt 
wurde.  Den  Versuchsbienen  wurde  Zuekerteig,  der  stark  mit 
Pollen  durchmischt  war  (Pollenzuckerteig)  veri'iïttert  und  nach 
24  Stunden  die  ersten  Bienen  untersucht.  Die  Mitteldârme  waren 
voll  Pollen,  und  ihre  Mittelzone  fàrbte  sich  bei  einigen  Bienen 
leicht  blau.  Bei  zwei  Tage  und  langer  gefiitterten  Bienen  enthielten 
aile  18  untersuchten  Tiere  Eisen  in  ihren  Mitteldarmzellen  in 
verhàltnismâssig  breiter  Zone.  Die  mit  Zuckerwasser  gefiitterten 
Kontrolltiere  hatten  stets  eisenfreie  Mitteldârme.  Der  Eisen- 
g  e  h  a  I  t  des  M  i  t  t  e  I  d  a  r  m  s  h  a  n  g  t  a  1  s  o  of  fen- 
sichtlich  a  b  von  der  Pollenaufnahme  d  n  r  e  h 
die  Bienen.  Dass  Pollenkorner  Eisen  enthalten,  allerdings 
in  sehr  wechselndem  Masse,  ist  bekannt  durch  die  Aschenanalysen 
von  Boettcher  (1935).  Das  Eisen  muss  hier  jedoch  in  stark 
maskierter  Form  vorhanden  sein,  denn  es  gelang  mir  nie,  es  an 
iiberlebenden  Pollen  durch  die  Berlinerblaureaktion  sichtbar  zu 
machen.  In  der  Asche  der  Pollen  dagegen  war  es  leicht  nachzu- 
weisen.  Die  Zeitspanne,  in  welcher  das  Eisen  wieder  aus  den 
Mitteldarmzellen  verschwindet,  ist  individuel!  recht  verschieden 
und  hangt  auch  ab  von  der  ursprunglich  aufgenommenen  Eisen- 
menge.  Bei  ùberwinterten  Fruhjahrsbrutbienen  (15.  -26.  April 
1937),  deren  Mitteldarm  und  Kotblase  prall  mit  Pollen  gefiillt 
war,  und  deren  Mitteldarmzellen  deshalb  reichlich  Eisen  enthielten, 
konnte  nach  U-tàgiger  Fûtterung  mit  reinem  Zuckerwasser  bei 
einzelnen  Tieren  noch  die  letzten  Spuren  von  Eisen  in  den  Mittel- 
darmzellen festgestellt  werden.  Bei  eben  geschlupften  Bienen,  die 
vom  ersten  bis  sechsten  Tage  (8.-14.  Juni  L937)  im  Yersuchs- 
kâstchen  Pollenzuckerteig  und  von  da  weg  reines  Zuckerwasser 
erhalten  hatten,  waren  am  4.  Tag  der  Zuckerwasserfutterung  die 
Mit  teldarnizt'llen  aller  nntersiirliten  Tiere  wiederum  eisenfrei. 
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l)a,  sobald  die  Bienen  Pollen  fressen,  in  den  Xellen  dires  Milteldanns 
Eisen  auftritl  und,  wenn  kein  neuer  Pollen  aufgenommen  wird,  daraus 
in  einigen  Tagen  wieder  vorschwindet ,  so  kann  der  Eisengelialt  der 
Mitteldarmzellen  geradezu  als  Kennzei  c  h  e  n  dafùr  verwendet 
werden,  ob  in  den  letzten  Tagen  frischer  Pollen  aufgenommen  wurde 
oder  nicht.  Bei  Winterbienen,  zum  Beispiel,  lindet  man  ofters  im 
Kndteil  des  Mitteldarms  Pollen.  Ob  es  sich  dabei  nun  um  Peste  des 
vor  dem  Einwintern  aufgenommenen  Pollens  handelt  oder  (es  kommt 
dics  hesomlers  im  Monat  l'ebruar  in  Pet racht)  schon  uni  neu  aufgenom- 
menen Pollen  anlàsslieh  der  Heranzuebt  der  ersten  Brut,  kann  die 
Eisenprube  m  vielen  Kallen  eindeulig  beantworten  ;  denn  wird  der 
Mitteldarm  bei  Zugabe  von  Kaliumferrozyanid  und  Salzsàure  blau,  so 


Abb.  5. 

Sclmitt  dunh  dcn  Mit teldarm  einer  mit  tëisenlaktat  gefutterten  Arbeitsbiene. 
310  x  vergr.,  auf  3/5  verkleinert.  Fix.  100%  Alk. 

Fàrbung:  Kernechtrot. 

Kisenlalhiiit;  :  Rerlinerblau. 
Phot.  Dr.  W.  Staub. 

lias  Kisen  lie^t  an  der  dem  Darmlumen  zugewendeten  Seite  der 
Mitteldarmzellen. 

aandell  es  sieb  bestimmt  um  frisehen  Pollen,  Dièse  Méthode  wurde 
von  mir  im  Laufe  dièses  Winters  bail  ig  anlàsslieh  anderer  veidauungs- 
physiologiseher  I  ntersuehungen  mit  Erfolg  angewendet. 

Es  gall  nun  noch  den  Beweis  zu  erbringen,  dass  das  von  den 
Mitteldarmzellen  resorbierte  Eisen  (wenigstens  zum  Teil)  in  den 
Fettzellen  des  Fettkôrpers  abgelagert  wird.  Zu  diesem  Zweck 
wurden  ain  27.  August  lî).'î(>  junge,  eben  gesrhlupfte  Bienen,  die 
noch  nieht  Gelegenheit  gohabt  hatton  zu  fressen,  iu  zwei  Versuchs- 
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kàstchen  verteill  und  in  den  Thermostaten  gebracht.  Die  einen 
erliielten  stériles  /uckerwasser,  die  anderen  ebensoldies  Zm-kei- 
wasser,  in  welchem  aber  etwas  Eisenlaktat  (leicht  hellgelbe  Lôsung) 
gelôst  war.  Wâhrend  15  Tagen  wurden  tâglich  je  einige  dieser 
Versuchsbienen  gepriift.  B  e  i  den  kunstlich  mil  E  i  s  e  n 
gefùtterten  Bien  en  enthielt  der  Mitteldarni  erwartungs- 
gemâss  stets  Eisen  (ausser  im  Innern  der  Zellen  natùrlich  auch 
im  Lumen),  in  den  ersten  Tagen  (wie  bei  normalen  Bienen)  nur 
in  der  Mittelzone,  allmàhlich  aber  auch  in  den  Zellen  des  hinteren 
und  vorderen  Mitteldarmabschnittes.  Das  Bild  der  Schnittprâ- 
parate  unterschied  sich  nicht  grundsàtzlich  von  demjenigen  eines 
natiïrlicherweise  Eisen  enthaltenden  Mitteldarms,  nur  dass  bei  den 
viele  Tage  get'iit terten  Hienen  quantitativ  iiiebr  Eisen  in  den 
Zellen  zu  finden  war.  Die  beigegebene  Abbildung  (Abb.  5)  kann 
somit  in  gleicher  Weise  auch  fur  den  natùrlichen  Eisengebalt 
eines  Mitteldarms  gelten.  Im  Fettkôrper  vermehrte  sich  das 
Eisen  sehr  deutlich,  ganz  wie  bei  natùrlich  ernàhrten  Jungbienen. 
Ara  7.  Tage  waren  die  Fettkôrper  intensiv  blau  gefàrbt,  was  sich 
bis  zum  15.  Tage  noch  verstàrkte.  Die  Fettkôrper  dieser  kunstlich 
gefùtterten  Bienen  enthielten  schliesslich  deutlich  melir  Fiseu  als 
die  von  gleichaltrigen  natiirlich  lebenden  Bienen.  In  den  Fett- 
zellen  war  das  Eisen  charakteristisch  ringformig  angeordnet. 

Bei  den  e  i  s  e  n  f  r  e  i  gefùtterten  Bienen  war 
der  Darm  erwartungsgemâss  stets  eisenfrei.  Der  Fettkôrper  war 
zwar  nicht  vollig  eisenfrei,  wie  ich  ursprunglich  gedacht  batte,  sein 
Eisengehalt  war  jedoch  sehr  gering  und  blieb  auch  im  Laufe  der 
15  Tage  auf  der  Stufe  einer  etwa  zweitàgigen  Jungbiene  stehen. 
Dièse  Tatsache  war  zunâchst  etwas  ùberraschend,  da  die  Bienen 
ja  kein  Eisen  zugefuhrt  bekamen.  Die,  wenn  auch  nicht  grossen 
Eisenmengen  mussten  oiïenbar  schon  ans  der  fruheren,  post- 
embryonalen  Lebenszeit  der  Bienen  stammen.  Dièse  Beobachtung 
veranlasste  mich,  spâter  auch  den  Eisenstoffwechsel  von  Bienen- 
larven  und  Nymphen  zu  untersuchen  (vergl.  S.  243  und  S.  251  ff.). 
Der  grosse  Eisengehalt  i  m  Fettkôrper  e  r - 
w  a  c  h  s  e  n  e  r  Bienen  i  s  t  somit  zurûckzufûhren 
auf  die  Aufnahme  e  i  s  e  n  h  a  1  t  i  g  e  r  N  a  h  r  u  n  g  . 
U  n  t  e  r  natùrlichen  V  e  r  h  à  1  t  n  i  s  s  e  n  h  a  n  d  e  1 1  es 
sich  d  a  b  e  i  u  m  die  Au  f  n  a  h  m  e  v  o  n  P  o  I  1  e  n  ,  d  i  e 
(  i  n   w  e  c  h  s  e  I  n  d  e  m   G  r  a  d  e  )   b]  i  s  e  n  entbalten. 
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h)  Eisen  in  den  llckliil pitpiUeii . 

Beim  Eisenstofîweehsel  (1er  erwachsenen  Arbeitsbiene  spielen 
auch  die  Rektalpapillen  eine  gewisse  Rolle.  Verschiedentlich 
konnte  in  der  sogenannten  Randzone  d  e  r  R  e  k  t  a  1  - 
p  a  j)  i  I  I  e  n  Eisen  in  oft  grosser  Menge  beobachtet  werden 
(Abb.  Das  Auftreten  von  Eisen  in  den  Rektalpapillen  steht 
zeitlicb  in  oiïensichtlicbem  Zusammenhang  mit  einer  langer 
dauernden  intensiveren  EisenaufnalniH'  durcb  die  Bienen.  Mitte 
und  Ende  April  1937  wurden  wahllos  von  Brutwaben  abgefangene 
I  tienen  untersuchl .  Es  waren  dies  wohl  hauptsaeblicli  fiberwinterte 
Kriilijalirsbienen,  und  bei  allen  war  die  Kotblase  und  ofl  auch  der 


Abb.  6. 

Querschnitl  durch  eine  Rektalpapille  einer  iiberwinterten  Brutbiene. 
390  x  vergr.,  auf  1  '3  verkieinert.   V\\.  1 0()u„  Alk..  17. IV. 1937. 

Fàrbung:  Kernerlitrot. 
Eisenfallnng :  Herlinerblau. 

lias  Kisen  Ix'lindel  sieh  ausscliliesslich  in  der  sogenannten  Randzone  der 

Rektalpapille. 

Mitteldarm  prall  gefiillt  mit  l'riscliem  l'nllen.  Bei  der  intensiven 
Brnttatigkeit  im  Friilijahr  muss  ja  von  den  Ammenbienen  zur 
geniigenden  Erzeiignng  von  h'ul tersal'l  sehr  viol  Pollen  aufgenom- 
men  werden.  Von  den  53  untersuchten  Bienen  zeigten  45  Bienen 
deutlich  Eisen  in  der  Randzone  ibrer  Rektalpapillen.  Im  Mittel- 
darin war  bei  .il  dieser  Bienen  Eisen  in  den  Zellen  in  mehr  oder 
weniger  breiter  Zone  festzustellen.  Auch  bei  den  Mitte  und  Ende 
Augusl  1936  geschlupften  Bienen,  die,  wie  oben  beschrieben,  im 
Laut'e  ihrer  ersten  23  Lebenstage  untersuchl  wurden,  konnte  ich 
gelegent  licli  Eisen  in  den  Rektalpapillen  l'eststellen.  Bei  W'inter- 
bienen  dagegen  war  dies  nie  zn  beobachlen  (pollenfreie  Nabrung). 
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Ebenso  konnte  ich  auch  hei  24  Bienen,  die  arn  17.  J uni  1937 
wahllos  von  einer  Brutwabe  abgefangen  wurden,  und  die  stets  viel 
Pollen  in  ihrem  Mitteldarm  und  der  Kotblase  enthielten,  kein 
Eisen  in  den  Rektalpapillen  finden.  Der  Eisengehalt  der  Mittel- 
darmzellen  war  hâufig  sehr  gering  oder  uberhaupt  nicht  vorhanden 
(bei  10  Tieren).  Ich  verni ute,  dass  hier  die  aufgenommenen  Pollen 
selbst  nur  wenig  Eisen  enthielten.  Es  wàre  intéressant,  Nàheres 
ûber  den  Eisengehalt  der  verschiedenen  Pollenarten  zu  wissen 
und  die  Untersuchungen  Boettch k r's  in  dieser  Hinsicht  weiter- 
zufûhren  (Boettcher  gibt  fur  je  1  kg  Trockengewicht  folgende 
Eiseiigehalte  an:  1 1  asel pollen  0,402  gr,  Erlenpollen  OJOK  gr, 
Kieferpollen  0,101  gr). 

Die  durch  die  bisher  angefuhrten  Beobachtungen  nahegelegte 
Annahme,  dass  das  Eisenvorkommen  in  der  Randzone  der  Rektal- 
papillen zusammenhângt  mit  intensiver  Eisenaul'nahme 
durch  die  Bienen,  wird  gestùtzt  durch  weitere  Beobachtungen. 
Fiittert  man  Winterbienen  (die  normalerweise  von  Ende  Oktober 
bis  Anfang  Februar  n  i  e  Eisen  in  ihrem  Darmtraktus  aufweisen) 
kûnstlich  mit  Eisen  (ziemlich  starke  Eisenlaktat-Zuckerwasser- 
lôsung),  so  kann  man  in  den  ersten  Tagen  das  aufgenommene  Eisen, 
ausser  im  gesamten  Darmlumen  und  etwas  vermehrt  im  Fett- 
korper, nur  in  den  Mitteldarmzellen  feststellen  (Versuche  vom 
27.  Januar  1030  und  28.  Oktober  1936).  Frûhestens  am  7.  Tag 
der  kiinstlichen  Eisenfutterung  und  zunehmend  in  den  folgenden 
Tagen  tritt  dagegen  fast  ausnahmslos  Eisen  in  den  Rektalpapillen 
auf.  Es  handelt  sich  bei  diesem  Eisenvorkommen  vermutlich  uni 
Résorption  ans  dem  mit  Eisen  ùberschwemmten  Blut,  das  durch 
die  Ablagerung  in  den  Fettkorper  nicht  schnell  genug  wiederum 
von  diesem  Eisen  befreit  werden  konnte.  Kurze  Zeit  nach  dem 
Auftreten  von  Eisen  in  den  Rektalpapillen  konnte  auch  in  ver- 
schiedenen anderen  Organen  Eisen  beobachtet  werden.  Bei  derart 
stark  mit  Eisen  gefùtterten  Tieren  genùgten  eben  schliesslich  auch 
die  natûrlichen  Eisenablagerungsstellen  (Fettkorper  und  Rektal- 
papillen) nicht  mehr,  um  das  Tier  von  der  Eisenùberschwemmung 
zu  befreien,  und  es  fand  sich  Eisen  jetzt  auch  im  Herzschlauch 
und  in  den  Perikardialzellen,  vereinzelt  auch  in  Malpighischen 
(ielasstMi  und  charakterist  iscli  m  den  Zcllen  des  Dunndarms 
(Si  hnittprâparate).  Von  den  Mitteldarmzellen  selber  wird  das 
aufgenommene  Eisen  durch  Abstossen  ihrer  Zellkuppen  in  grosser 
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Menge  direkt  wieder  ausgescliieden  (normalerweise  geschieht  dies 
zwar  auch,  aber  in  weit  geringerem  Masse).  Die  einzelnen  Zell- 
kuppen  finden  sich  als  runde  blaue  Kugeln  im  Lumen  des  Mittel- 
darms.  Etwa  zur  gleichen  Zeit,  da  dièse  unnatùrliche  allgemeine 
I  berschwemmung  des  Bienenkôrpers  mit  Eisen  eintrat,  starben 
auch  die  ersten  Versuchsbienen.  Die  letzten  iiberlebenden  Ver- 
suchsbienen  liât  ton  wàhrend  16  Tagen  Eisenlôsung  zu  sich  ge- 
nommen.  l'nter  nattirlichen  Lebensbedingungen  kommen  die 
Bienen  nie  innerhalb  so  kurzer  Zeit  zur  Aufnahme  solch  grosser 
Eisenmengen.  Daher  genûgt  bei  ihnen  im  allgemeinen  der  Fett- 
kôrper  als  Ablagerungsstâtte,  uni  das  durch  den  Mitteldarm  ins 
Rlut  gelangte  Eisen  wieder  ans  diesem  zu  entfernen;  in  Zeiten 
intensiverer  Eisen-  (Pollen-)  aufnahme  helfen  hierbei  offenbar  die 
Rektalpapillen. 

Schon  friihere  Autoren  (Petersen,  Trappmann)  hatten  in  der 
Randzone  der  Rektalpapillen  granulierte  Einschliisse  beobachtet. 
Es  braucht  sich  dabei  naturlich  nicht  immer  uni  Eiseneinschliisse 
gehandell  zu  haben,  auch  andere  Stoffwechselprodukte  konnten 
in  der  Randzone  abgelagert  werden.  Wigglesworth  hat  es 
wahrscheinlicb  gemacht,  dass  die  Rektalpapillen  das  durch  die 
.\'ahrun<j-  in  die  Kot blase  irclarigte  W  asser  resorbieren  und  so  dem 
Kôrper  wieder  zugànglich  machen.  Eine  weitere  Funktion  haben 
aun,  wie  die  obigen  Beobachtungen  und  Versuche  zeigen,  offenbar 
die  Zellen  der  Randzone,  indem  sie  das  Blut  von  uberschùssigen 
Stoffwechselprodukten  (in  unserem  speziellen  Falle  von  Eisen) 
wieder  reinigen. 

III.    ElSENSTOFFWECHSEl     DER   ARBEITSBIENEN  WÀHREND 
DER   Po  S  T I  :  MB  R  Y  O  IN  A  LZ  EIT. 

Durch  die  lîeohadit ung,  dass  eben  geschlupl'te  Rienen,  uhschon 
sie  nocb  keinerlei  .Nahrung  zu  siidi  genoinnien  hatten,  schon  etwas 
Eisen  in  ihrem  Fettkôrper  enthielten  (vergl.  S.  243  und  S.  248), 
wurde  ich  veranlasst,  den  Kiscnst  otl'weidisel  der  Bienen  auch  wàhrend 
ihrer  Postemhryonalzeit  zu  untersuchen.  Eh  wui'den  insgesamt 
27  Rundmaden,  7  Streckmaden  und  72  Nymphen  gepriift,  die  im 
August  und  September  l!».'56  und  im  Màrz  L937  lixiert  wurden. 
Die   Kuiidmaden  teilte  ich  ein  in  solche,  deren   Nahrung  reiner 
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Futtersaft  war,  die  also  jiïnger  als  drei  Tage  ait  waren,  and  in 

altère,  deren  Mitteldarm  Pollen  enthielt.    Das  Alter  der  Nym- 

phen  bestimmte  ich  nach  der  Alterstabelle  fiir  Arbeitsbienen 

von  Zaxder  (Zschr.  f.  angew.  Entomol.,   S.  49,  Bd.  3,  1916). 

In  den  meisten   Fàllen  genùgte   die   Totaluntersuchung  unter 

dem  Binokular;  ôfters  wurden 

aber    aueli  Schnittpràparate 

angefertigt. 

B  e  i    j  u  il  g  e  n     H  u  q  d- 

maden,  deren  Nahrung noch 

ausschliesslich  aus  Futtersaft 

bestebt,  war    im  Fettkorper 

kein  Eisen  oder  hôchstens  ganz 

geringe  Spuren  nachzuweisen  : 

der  Darm  war  fast  ausnahmslos 

eisenfrei,   dreinial   zeigte  sich 

eine  ganz  leichte  Blaufârbung 

des  Mitteldarms.  Dièse  Spuren 

stammen  vermutlieh  teils  aus 

dem  Ei,  und  teils  aus  dem  von 

den    Rundmaden  gefressenen 

Futtersaft  (siehe  Kap.V,S.258). 

Altère  Rundmaden  da- 

gegen,  deren  Darm  Pollen  ent- 

bàlt.  ja  oft  von  vorn  bis  hinten 

prall    von    ibm    erfùllt  ist, 

zeigen  ein  ganz  anderes  und 

typisches  Bild.  Der  Fettkorper 

schien  eisenfrei  zu  sein  oder 

Das  Eisen  befindet  sich  der  Zellwand     doch  nur  kaum  nachweisbare 
entlang.  gegen  das  Darmlumen  zu  , 
zahlreieher  als  gegen  die  Zellbasis.        Spuren  zu  enthalten;  dagegen 

fârbten    sieb   die   Zellen  des 

Darmes,  oft  in  seiner  ganzen  Ausdebnung,  deutlicb  bis  stark 

blau.  Das  Eisen  in  den  Darmzellen  ist  nicht  diffus,  sondern  genau 

geregelt  angeordnet  und  oft  in  grossen  Mengen  vorbanden,  so  dass 

sich  einem  ein  sehr  scboner  Anblick  bietet.     Das  Darmepithel 

einer  Rundmade  ist  ein  einschichtiges  Pflasterepithel,  das  aus  sebr 

grossen  rhombisch  angeordnet  en  Zellen  bestebt.    Das  Eisen  liegt 

nun  besonders  den  Seitenwànden  dieser  Kubuszellen  entlang  und 


Abb.  la. 

Mitteldarm  einer  àlteren  Rundmade. 
Aufsicht. 

Abb.  ~b. 

Schnitt  an  der  oben  bezeichneten 

Stelle,  schematisiert. 
220  x  vergr.,  auf  %  verkleinert. 

Fix.  100%  Alk. 
ungefàrbt . 
Eisenfallung  :  Berlinerblau. 


EISENSTOI  TWKCHSKI.    I)  E R  INSEKTEN 


2W.\ 


ist  gegen  das  Darmlumen  zu  etwas  reichlicher  als  gegen  die  Colom- 
seite.  Abbildungen  7a  und  76  mogen  dies  veranschaulichen.  Es 
darf  wohl  mil  Sicherheit  angenommen  werden,  dass  dièses  Eisen- 
vorkornmen  in  den  Darmzellen  abhangt  von  der  Pollenaufnahme 
durch  die  Rundmade.  Dièse  Annahme  auch  noeh  experimentell 
zu  stiitzen,  schien  mir  in  diesem  Zusammenhang  nicht  unbedingt 
erforderlich  und  wàre  wohl  auch  bedeutend  schwieriger  gewesen, 
als  die  entsprechenden  Versuche  bei  erwachsenen  Bienen. 

Vor  der  Umwandlung  der  Rundmade  zur  Streckmade  entleerl 
jene  den  Darm,  und  von  da  weg  wird  bis  nach  dem  Schliipfakt 
keiiit'  Nahrung  mehr  aufgenommen.  Anlàsslich  dieser  Verwandlung 
der  Rundmade  in  die  Streckmade  verschwindet  non  das  Eisen 
irgendwie  aus  den  Darmzellen,  der  Darm  der  S  t  r  e  c  k  m  a  d  e 
ist  stets  eisenfrei.  Dagegen  wird  der  Fettkorper  der  Streckmade 
leicht  hellblau,  enthàlt  also  geringe  Mengen  von  Eisen.  tn 
den  d  r  e  i  e  r  s  t  e  n  N  y  m  p  h  e  n  t  a  g  e  n  (13.-15.Tag  der 
Gesamtentwicklung)  zeigt  sich  nichts  Bemerkenswertes;  der 
Nymphendarm  ist  eisenfrei,  der  larvale  Fettkorper  leicht 
eisenhaltig,  ein  Verhalten,  das  bis  zur  volligen  Riickbildung 
des  Fettkôrpers  im  Laufe  der  Nymphenzeit  auch  bestehen 
hlciht.  Ain  vierten,  ofters  aber  auch  erst  am  fûnften 
N  y  m  p  li  e  n  t  a  ge  (16.-17.  Tag  der  Gesamtentwicklung)  zeigt 
sich  etwas  Neues  und  vollig  L'berraschendes.  Sowohl  der  Mittel- 
darm,  wie  sehr  oit  auch  der  Dùnndann  larben  sich  hci  Zugahe 
der  Reagenzien  in  eharakteristischer  Weise  deutlich  blau.  Der 
Mittt'ldarm  scheint  bei  Ansicht  durch  das  Binokular  in  seiner 
ganzen  Ausdehiiung  von  l'einen,  dicht  nebeneinanderlaul'enden, 
blauen  (jiierstrcilVii  uiugeben  zu  sein:  beim  Diinndarm  treten 
ofters  sechs  Langsstreifen  (entsprechend  den  sechs  Làngsfalten) 
am  deutlichsten  in  Krschciuung.  Aus  Schnittcn  war  dann  zu 
erselien,  dass  hier  das  Eisen  nicht,  wie  bei  der  Rundmade 
und  der  erwachsenen  Biene,  in  den  Darmzellen  lokalisiert,  sondern 
streng  an  die  zwischen  Darmepithel  und  Muskulatui'  gelegene 
G  r  e  n  z  s  c  h  i  c  h  I  gebunden  ist.  Bei  erwachsenen  Bienen  wird 
dièse  Grenzschicht  von  Trappmann  als  Bindegewebssehicht  ge- 
deulet.  Sic  umzieht  den  Mitteldarm  und  den  hiinndarm  als 
ziemlich  zusammenhàngende  Schicht;  denn  sowohl  auf  (hier-  wie 
auf  Làngsschnitten  oder  auch  auf  schiefen  Schnitten  tritt  dièse 
Grenzschicht    als    dûnner,    scharl'   abgegrenzter   Streil'en  hervor 
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(Abb.  8).  Die  oben  beschriebene  Quer-,  bezw.  Lângsstreifung  des 
Mitteldarms  und  des  Dunndarms,  die  bei  Totalprâparaten  zuerst 
ins  Auge  fâllt,  beruht  ofîenbar  auf  einer  Art  Fàltelung  des  Ge- 
webes;  denn  ùberall  dort,  wo  die  GrenzJamelle  etwas  in  die  Tiefe 
tritt  (sei  es  in  den  Làngsfalten  des  Dunndarms,  sei  es  zwischen 
die  uni  eine  Regenerationskrypte  gelagerte  Zellgruppe  des  Mittel- 
darms, Abb.  S)  erscheint  die  Blaufârbung  verstàrkt.     Aus  den 


Abb.  8. 

Schniti  durch  den  Mitteldarm  einer  7-8  Tage  alten  Nymphe. 
(19.-20.  Tag  der  Gesamtentwickïung.) 
■120  x  vergr.,  auf  y3  verkleinert.   Fix.  100%  Alk. 

Fàrbung:  Kernechtrot. 
Eisenfàllung:  Berlinerblau. 

Eisen  (indet  sich  in  der  Grenzschicht.  die  sich  als  blauer  Streifen  zwischen 
Muskulatur  und  Darmepithel  hinzieht. 

Schnittbildern  geht  jedoch  eindeutig  hervor,  dass  es  sich  dabei 
nur  um  eine  scheinbare  Streifung  handelt  und  wir  es  in  Wirklich- 
keit  mit  einer  ziemlich  zusammenhàngenden  Gewebelamelle  zu  tun 
haben.  Man  kann  sich  davon  auch  noch  auf  folgende  Weise  iiber- 
zeugen:  Schneidet  man  einen  mit  den  Reagenzien  behandelten 
Dunndarm  lângs  auf  und  driickt  ihn  unter  dem  Deckglas  etwas 
flach,  so  verschwinden  augenblicklich  die  vorher  stark  hervorge- 
tretenen  Lângsstreifen. 
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I m  Laufe  des  sechsten  bis  achten  Nymphen- 
tages  (18.-20.  Tag  (1er  GesamtentwickJung)  verstàrkt  sich  der 
Eisengehalt  der  Grenzschielit  des  Mittel-  imd  Dûnndarms  noch 
deutlich,  und  wurde  ausnahmslos  bei  allen  24  untersuchten 
Nymphen  dieser  Altersstufe  beobachtet.1  Auf  dieser  Altersstufe 
wird  der  larvale,  leicht  eisenhaltige  Fettkôrper  allmàhlich  bis 
auf  vereinzelte  Zellhaufen  gànzlich  aufgebraucht,  und  gleichzeitig 
wird  der  iniaginale  Fettkôrper  fertig  ausgebildet.  Der  letztere 
enthàlt  in  dieser  Zeit  nie  die  geringsten  Spuren  von  Eisen.  Mit 
dem  neunten  Nymphentage  (21.  Tag  der  Gesamt- 
entwicklung),  dem  letzten  vor  dem  Schlùpfen,  treffen  wir  wieder 
auf  ein  neues  Stadium.  In  den  meisten  Fàllen,  d.  h.  bei  75%  der 
untersuchten  Nymphen,  war  nàmlich  das  Eisen  aus  der  Grenz- 
schiclit wieder  vôllig,  bei  den  iibrigen  Tieren  fast  vôllig  verschwun- 
den.  Dagegen  wird  der  imaginale  Fettkôrper  ôfters  stellenweise 
leicht  blau;  bevorzugt  eisenhaltig  sind  meistens  die  lateralen  Fort- 
satzfettzellen.  Ob  es  sich  dabei  uni  das  aus  der  Grenzschicht 
ausgewanderte  Eisen  handelt,  muss  vorlâufig  olîen  bleiben.  E  b  e  n 
g  e  s  c  h  1  ii  p  f  t  e  B  i  e  n  e  n  endlich  zeigen  einen  eisenfreien 
Darm;  nur  bei  zwei  Tieren  konnten  ausnahmsweise  im  Anfangsteil 
des  Mitteldarms  noch  Spuren  von  Eisen  in  der  Grenzschicht  fest- 
gestellt  werden.  Der  imaginale  Fettkôrper  war,  wie  wir  schon 
friiher  sahen  (S.  243),  meistens  leicht  eisenhaltig.  Verhindert 
man  eine  solche  junge  Biene  daran,  eisenreiche  Nahrung  (Pollen) 
aufzunehmen,  so  vermehrt  sich  der  Eisengehalt  ihrer  Fettkôrper 
nicht  mehr  wesentlich  (siehe  Versuch  S.  248). 

[V.    HlSENSTOFFWECHSEL   DER  DrOHNE. 

Der  Eisenstofîwechsel  der  Drohne  stimmt  mit  kleinen  Abwei- 
•  ■lningeii  griindsatzlicli  iibereiii  mil  dem  jeuigen  der  \  rbeit  shiene. 
Die  folgenden  Ausfûhrungen  stùtzen  sich  auf  die  Untersuchung 
von  16  Rund-  und  Streckmaden,  29  Nymphen  und  19  erwachsenen 
Drohnen.  Mit  der  INdleimulmilime  durch  die  ;i  I  t  e  r  e  n  R  u  n  d  - 
m  a  d  e  n  gelangen  erstmals  griissere  Eisenmengen  in  den  Orga- 
nismus  der  Drohne.  Das  Eisen  wird  in  den  Darmzellen  abgelagert. 
Bei  der  Umwandlung  zur  S  t  r  e  c  k  m  a  d  e  verschwindet  es  ans 


1  In  vier  Fàllen  konnte  bei  diesen  Nymphen,  gleich  wie  bei  erwachsenen 
Bienen.  in  der  Randzone  der  Rektalpapillen  Eisen  festgestellt  werden. 
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den  Darmzellen,  dafûr  weist  der  Fettkôrper  deutlich  diffuse 
Eisenspuren  auf.  In  den  vier  ersten  Nymphe  n  t  a  g  e  n 
bleibt  der  Darm  eisenfrei,  vom  fiïnften  Tage  an  (20.  Tag  der 
(.iesamleul  w 'ickliing)  lindet  niau  in  der  Grenzschicht  des  Mittel- 
darms  stets  in  mehr  oder  weniger  ausgedehntem  Masse  Eisen, 
vom  6.-7.  Tage  an  auch  in  der  Grenzschicht  des  Dùnndarms 
(verschiedentlich  konnte  auch  in  der  Randzone  der  Rektalpapillen 
Kiscn  narligt'wiesen  werden).  Dièses  Eisen  der  Grenzschicht 
verschwindet  nun  nicht  wie  bei  der  Arbeitsbiene  ira  Laufe  des 
letzten  Nyrnphentages,  sondern  war  auch  bei  den  jûngsten,  viel- 
leicht  ein  bis  zwei  Tage  alten  erwachsenen  Drohnen  noch  zu  finden. 
Bei  àlteren  erwachsenen  Drohnen  war  der  Darm  stets  eisenfrei.  Nur 
bei  eineni  Tier,  in  dessen  Kotblase  sich  frischer  Pollen  fand,  ent- 
hielten  die  Mitteldarmzellen  etwas  Eisen  (normalerweise  werden 
die  Drohnen  von  den  Arbeiterinnen  mit  Futtersaft  gefiittert). 

Der  larvale  Fettkiirper  der  Drohnenstreckmade 
und  Nymphe  zeigt,  gleich  wie  bei  der  Arbeiterin,  eine  leichte 
diffuse  Blaufarhung.  Er  wird  verhâltnismàssig  fruhzeitig  zurûck- 
gebildet.  Der  an  seine  Stelle  tretende  i  m  a  g  i  n  a  1  e  F  e  1 1  - 
k  ô  r  p  e  r  ist  bei  der  Drohne  sehr  schlecht  ausgebildet  und  be- 
steh.1  ]iur  aus  einigen  wenigen  Zellgruppen.  Ganz  charakteristisch 
und  bei  allen  Drohnen  zu  beobachten  sind  die  Gruppen  der  lateralen 
Fortsatzfettzellen  der  Sternite.  Ausser  diesen  sind  ofters  noch 
kleinere  Fettzellhaufen  an  verschiedenen  Stellen  der  Segmente  zu 
finden;  sie  konnen  aber  auch  felden.  Dièse  wenigen  Fettzellele- 
mente,  unter  denen  die  lateralen  Fortsatzfettzellen  am  typischsten 
sind,  enthielten  nun  bei  allen  erwachsenen  Drohnen  deutlich  Eisen. 
Je  einmal  konnte  schon  bei  einer  einen  Tag,  bezw.  zwei  Tage  vor 
dem  Schlupfen  stehenden  Nymphe  etwas  Eisen  in  den  Fortsatz- 
fettzellen nachgewiesen  werden.  Âhnlich  wie  bei  den  Arbeiterinnen 
scheinen  auch  bei  den  Drohnen  dièse  lateralen  Fortsatzfettzellen 
der  Sternite  eine  gewisse  Sonderstellung  einzunehmen.  Sie  sind 
die  einzigen  Zellelemente  des  imaginalen  Fettkôrpers,  die  noch 
bei  allen  Drohnen  zu  finden  sind  und  nicht  der  volligen  Riick- 
bildung  unterliegen. 

Intéressant  ist  das  zeitlich  verschiedene  Auftretcn  von  Eisen  in 
den  einzelnen  Teilen  des  Ges  c  h  le  chtsap  parâtes  der 
Drohnen.  Der  Geschlechtsapparat  ist  schon  bei  den  jiingsten 
Nymphen  in  allen  seinen  Teilen  vollausgebildet,  nur  die  Chitini- 
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sierung  ist  noch  schwach.  I>ie  fur  uns  wichtigen  Teile  sind  die 
unpaare  Zwiebel,  die  paarigen  Driisen  und  Hoden.  Die  letzteren 
sind  am  grossten  bei  den  jiingsten  Nymphen  und  nehmen  mit 
zunehmendem  Alter  der  Tiere  an  Umfang  ab.  Bei  2  bis  4  Tage 
alten  Nymphen  (18.-20.  Tag  der  Gesamtentwicklung)  konnte  nun 
eine  leichte  aber  deutliche  Blaufarbung  der  D  r  ii  s  e  n  w  a  n  d 
beobachlt'i  werden;  aile  anderen  Teile  des  Geschlechtsapparates 
erwiesen  sich  in  diesem  Zeitpunkl  als  eisenfrei.  Bei  5  bis  7  Tage 
alten  Nymphen  war  Eisen  in  den  Drûsen  nicht  mehr  bei  allen 
Tieren  zu  finden  ;  bei  8  Tage  alten  und  àlteren  Nymphen  wie  auch 
bei  erwachsenen  Drohnen  wurde  es  dort  nie  mehr  beobachtet. 
Dagegen  trat  bei  6  bis  7  Tage  alten  Nymphen  erstmals  Eisen  in 
der  W  a  n  d  der  Zwiebel  auf  ;  bei  einigen  Tieren  war  gleich- 
zeitig  auch  die  Driisenwand  noch  blau  gefàrbt.  Dieser  Eisengehalt 
der  Zwiebel  bleibt  bei  einzelnen  Tieren  bis  in  die  ersten  Tage  des 
Imaginallebens  erhalten.  Bei  àlteren  erwachsenen  Drohnen  wurde 
nie  mehr  Eisen  in  der  Zwiebel  beobachtet.  Bei  9  Tage  alten 
Nymphen  endlich  (letzter  Tag  vor  dem  Schlûpfen)  zeigte  sich 
erstmals  bei  einigen  der  untersuchten  Tiere  eine  leichte  Blau- 
farbung der  H  o  d  e  n  h  ii  lie.  Bei  erwachsenen  àlteren  Drohnen 
konnte  dieser  Eisengehalt  der  Hodenhiille  fast  ausnahmslos  fest- 
gestellt  werden,  auch  bei  solchen  Tieren,  die  beim  Narkotisieren 
den  Geschleohtsapparat  ausstùlpten,  also  mindestens  10  Tage  ait 
und  geschlechtsreif  waren.  Aile  Tiere,  deren  Hodenhiille  Eisen 
zeigte,  wiesen  nie  mehr  Eisen  in  der  Zwiebel  auf  und  noch  viel 
weniger  in  den  Drûsen.  Es  zeigl  sich  also  im  Lauf  der  Entwioklung 
der  Drohne  ein  sukzessives  Auftreten  und  wieder  Verschwinden  von 
Eisen  in  den  verschiedenen  Teilen  des  Geschlechtsapparates; 
zuerst  in  der  Wand  der  Drûsen,  dann  in  der  Wand  der  Zwiebel 
und  schliesslich  in  der  Hodenhiille.  Cber  die  Bedeutung  dieser 
Eisenwanderung  lasst  sich  vorlàufig  keinerlci  Miitmassung  aussern. 

H  ii  c  k  b  1  i  c  k  e  n  d  zeigt  sich  also  fur  die  Poste  m  h  r  y  o  - 
n  a  1  z  e  i  t  ,  dass  der  Eisenstoffwechsel  der  Drohne  (abgesehen 
naturlich  vom  Eisenvorkommen  im  Geschlechtsapparat)  grund- 
Sâtzlich  ùbereinst innnt  mil  dem jenigen  der  Arbeiterin.  Ingrosseren 
Mengen  tritl  bei  Drohnen  und  Arbeitsbienen  Eisen  erstmals  auf 
in  den  Darmzellen  der  àlteren  Rundmaden,  und  weiter  in  der 
Grenzschicht  des  Mittel-  und  Dunndarms  altérer  Nymphen.  Der 
larvale  iïettkorper  cnthalt   hei  heiden  lus  zu  seiner  Rûckbildung 
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diffuse  Eisenspuren.  Bei  der  Arbeiterin  zeichnen  sich  zu  bestimmter 
Zeit  besonders  die  Fortsatzfettzellen  durch  ihren  etwas  reicheren 
Eisengehalt  aus,  bei  den  Drohnen  nehmen  dièse  Fortsatzfettzellen 
ebenfalls  eine  gewisse  Sonderstellung  ein.  Bei  vielen  erwachsenen 
Drohnen  ist  der  imaginale  Fettkorper  bis  auf  dièse  Fettzellelemente 
reduziert. 

Der  Eisenstoffwechsel  der  erwachsenen  Drohne 
unterscheidet  sich  dadurch  von  demjenigen  der  Arbeiterin,  dass 
die  Drohnen  nur  ausnahmsweise  Pollen  zu  sich  nehmen,  im  Allge- 
meinen  aber  von  den  Arbeiterinnen  mit  Futtersaft  gefiïttert 
werden.  Wenn  man  auch  annehmen  muss,  dass  der  Futtersaft 
etwas  eisenhaltig  ist  (Begrûndung  siehe  folgendes  Kapitel),  so  wird 
die  Drohne  in  ihrer  relativ  kurzen  Lebenszeit  doch  bei  weitem 
nicht  eine  so  grosse  Eisenmenge  aufnehmen,  wie  die  Arbeitsbiene 
im  Laufe  ihres  Lebens.  In  Hinsicht  auf  die  Ablagerung  von  Eisen 
ist  somit  die  fast  vôllige  Reduktion  des  Fettkorpers  bei  der  er- 
wachsenen Drohne  verstândlich. 


V.  Das  Vorkommen  von  Eisen  in  der  Kônigin. 


Die  Untersuchung  des  Eisenstoffwechsels  der  Kônigin  konnte 
bisher  noch  nicht  ebenso  vollstândig  durchgefiihrt  werden,  wie  die 
der  Arbeitsbienen  und  Drohnen,  da  das  Material  beschrânkt  ist 
und  nicht  leicht  zur  Verfiigung  steht.  Letzteres  gilt  besonders 
fur  die  Rundmaden-  und  Nymphenstadien.  Es  konnten  16  er- 
wachsene,  ein-  bis  mehrjahrige  Kôniginnen  untersucht  werden. 
Im  Allgemeinen  zeigte  sich  eine  leichte  Blaufârbung  der  Eierstocke, 
und  bei  allen  Tieren  iibereinstimmend  fanden  sich  grosse  Eisen- 
mengen  in  den  Fettzellen  des  Fettkorpers.  Dies  war  wieder  ein 
etwas  unerwartetes  Ergebnis;  denn  wir  haben  ja  gesehen,  dass  bei 
der  Arbeiterin  die  im  Fettkorper  vorhandenen  Eisengranula  ab- 
hangig  sind  von  der  P  o  1  1  e  n  a  u  f  n  a  h  m  e  durch  die  Bienen. 
Die  Kôniginnen  bekommen  nun  aber  wàhrend  ihres  ganzen  Lebens 
(Postembryonal-  und  Imaginalzeit)  n  i  e  Pollen  zu  fressen, 
sondern  werden  ausschliesslich  mit  Futtersaft  ernàhrt.  Man  muss 
und  darf  nun  wohl  zu  Recht  annehmen,  dass  eben  das  Koniginnen- 
futter,  d.  h.  der  Futtersaft  der  Arbeitsbienen,  etwas  eisenhaltig  ist 
und  dièses  Eisen  i  m   Laufe  der  Monate  und  Jahre 
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bei  (1er  Konigin,  gleich  wie  das  Pollonoisen  t>oi  der  \rboitsbieno. 
im  Kettkorper  abgelagerl  wird.  Der  oxporinientolle  Nachweis  l'iir 
dièse  Annahntc  konnte  allordiniïs  l)isher  nichl  erbrachl  werden. 
Ks  konnte  weder  in  unversehrten  IMiarynxdriisen  von  \  1 1  >< > 1 1  s 
bienen,  noeli  im  Kuttcrsalt  von  liienenlarvon  (Kuttersalï  ans  einer 
Weiselzelle)  mittels  der  Berlinorblaureakt ion  Kison  naehgcweisen 
vverden.  Ks  spriehl  dies  jedocli  m  keinor  Weise  gogcn  die  eben 
geausserte  Vnnahme.  Das  Kisen  kann  ja,  gloieli  wie  auoh  m  don 
Pollen,  nur  slark  maskierl  und  deshalli  au!  du-sr  Wnsc  1 1 1 < - 1 1 1 
naehwcisbar  sein. 
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I  in  iiber  die  lîodeutung  des  sied  un  Kettkorpor  der  liienen 
findenden  Risens  etwas  Aul^ehluss  zu  bekomnien,  ware  es  wiclit ijç, 
iiber  die  \rl  der  idiemisolien  \ erbindung,  in  weloher  das  Kisen 
hier  vorliegl  imd  iiber  die  Vrl  und  Weise  der  \blagerung  Naheres 
zii  wissen.  Das  Kisen  m  den  einzelnen  I ■  * •  1 1 zol Ion  isl  ni(dil  dilTns 
geliist,  sondern  (wie  dies  II akmsch  m  gleirher  Weise  bei  dpn 
Chironomidenlarven  restgoslelll  liât),  m  kleinen  ( t; 1 1 1 1 1 1 i s  1 1 > k ;i I i s i « •  t  t . 
Dièse  Kisengranula  sind  bedeutend  kleiner  .ils  die  Kett-  und 
Mbuminoidd^inscbbisse  der  Fettzellen  und  nur  nul  Immersion 
als  einzelne  Kornelien  /u  erkennen.  Dièse  Kiirntdien  sind  nichl  pin 
dureh  die  lierlinerblaureakt  ion  liervorgorufones  Knnstprodukt, 
sondern  su'  sind  srhon  an  ungeïarlilrn.  .un  lirslcn  ; 1 1 k < > I m p 1 1 i \ i c ■  rl » ■  r i 
Kettzellen  festzustellon.  Dit  lieweis,  dass  es  sic  h  liierbei  wirklich 
uni  d  i  ese  I  h  e  n  Granula  Itandolt,  isl  einfacli  zu  erbringon. 
Man  stelll  nul  lmmersif)n  eine  ^ïmstigo  Stollo  ein,  an  welcber  die 
Granula  nichl  /u  diclil  und  m  etwas  rharakteristisrher  \nordnung 
liegen,  und  zcichnol  oblige  von  ibnen  genau  m  ihrer  gegenseitigen 
Lage.  Dann  saugl  man  von  einer  Seite  lier  einen  Trop  l'on  Kalium- 
ferrozyanidlosung  unter  dem  Deekglas  durcli  und  danach  einige 
Tropfen  Salzsaure.    Vu I"  dièse  Weise  kann  man  direkl  beobaehton, 

wie    SIC"  Il    die    vorber    farblnscn    (iranula    allmalilnh    Idau    l'a  rhi'ii . 

Durcli  Y  ergleich  nul  der  /,eiclinung  isl  obne  weiteres  l'eslzustellon, 
dass  es  wirklich  die  vorber  beobacliteten,  slark  lichtbrerhenden 
Kornrhen  sclbsl  sind.  welohe  die  Kisonroakl  ion  zeigon.   Scbon  bei 


260 


lî.    LOT  M  A  H 


einen  Tag  alten  Bienen  ist  das  Eisen  im  Fettkôrper  in  solchen 
Granulis  Jokalisiert.  Es  gelingt  allerdings  nicht  immer,  das  in 
den  FettzeJIen  vorhandene  Eisen  als  an  solche  Kornchen  gebunden 
nachzuweisen.  Besonders  bei  den  mit  Eiweiss-  und  Fettkugeln 
prall  gefullten  Fettzellen  von  Winterbienen  làsst  sich  der  Berliner- 
blauniederschlasj'  nicht  Icirht  in  einzelne  Granula  auflôsen,  sondern 
erscheint  eher  diffus. 

Die  Eisengranula  sind  unlôslich  in  Wasser,  Alkohol,  Âther  und 
Âther-Alkohol.  Auch  nach  24-48  Stunden  Verbleiben  in  diesen 
Lôsungsmitteln  sind  die  Kornchen  unverândert  und  zeigen  in 
gleicher  Weise  die  Eisenreaktion.  Das  Eisen  scheint  also  nicht  an 
eine  lipoidàhnliche  Substanz  gebunden  zu  sein.  Dagegen  kàme 
eine  eiweissartige  Substanz  in  Frage.  Leider  liefert  die  Millon'sche 
Reaktion  bei  so  kleinen  stark  hchtbrechenden  Kornchen  kein 
eindeutiges  Ergebnis.  Ebensowenig  liessen  sich  aus  dern  Verhalten 
der  Kornchen  gegeniiber  verschiedenen  Farbstoffen  nàhere  Schlùsse 
ziehen.  Immerhin  sprechen  die  gemachten  Beobachtungen  nicht 
g  e  g  e  n   die  Annahme  einer  eiweissartigen  Substanz. 

Weiter  wàre  vielleicht  zu  veimuten,  dass  dieser  Eisenreichtum 
im  Fettkôrper  herriihre  von  einer  Anhâufung  des  von  Keilin 
entdeckten  eisenhaltigen  Atmungspigmentes  Cytochrom.  Das 
Cytochrom  ist  durch  vier  charakteristische  Absorptionsbanden  im 
sichtbaren  Spektrum  ausgezeichnet.  Es  gelang  nun  verhâltnis- 
màssig  mûhelos  bei  Thoraxmuskelpràparaten  dièse  vier  Absorp- 
tionsbanden im  Spektroskop  zu  beobachten,  dagegen  konnten  sie 
in  entsprechenden  Fettkôrperpràparaten  nie  festgestellt  werden. 
Es  handelt  sich  somit  bei  dem  Eisenvorkommen  im  Fettkôrper 
sicher  nicht  um  eine  A  n  h  à  u  f  u  n  g  von  Cytochrom  in  diesem 
Gewebe. 

Durch  verdiinnte  Salzsàure  (%-2  n)  wird  die  Lichtbrechung  der 
Eisenkôrnchen  augenblicklich  geandert  und  das  Eisen  wird  all- 
mâhlich  gelôst.  Nach  drei  Minuten  Sâureeinwirkung  (iiberiebende 
nntixicrtc  Kct t kôrper)  ist  das  Kisen  als  iJerlinerblau  allerdings 
noch  in  allen  Fettzellen  nachzuweisen,  aber  nicht  mehr  deutlich 
als  uni  den  Kern  gelagerte  Kornchen,  sondern  die  Blaulàrbung 
war  nun  eher  verschwommen  und  ùber  die  ganzen  Zellen  ver- 
breitet.  Nach  zehn  Minuten  Einwirkung  waren  schon  einzelne 
Fettzellen  eisenfrei,  in  den  andern  war  das  Eisen  diffus  gelôst. 
Nach  24  Stunden  war  in  allen  Fâllen  der  Fettkôrper  eisenfrei 
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(Ketlkorper  \  < > 1 1  Sommer-  und  Winterhienen  verseliiedensten 
Allers).  Abnlieli  Ibsend  wie  Salzsiiure  wirkte  aueli  konzenD'ierte 
Kssigsaiire  und  lus  /.u  einein  gewissen  Grade  aueli  Xah'onlauge. 
\ndere  C.beniikalien  vvurden  niehl  gepriil't. 

\n  diespr  ^ t > ■  1 1 > •  rii< t »-  eh  .ml  < ■  1 1 m ■  r i  > < •  I u ■  1 1 1 1 >.i n ■  r i  \\  idcrsprueb  /u 
spreeben  kommen.  der  zwiselien  meinen  I  ntersueluinjïen  und  einer 
Vngabe  vnn  l\os<  ue\  nikon  beslebt.  I  m  die  ..absorbierende  iïàhijîkeil 
der  eeht en  Kot t zellen"  zu  bevveisen.  fut tertp  Kos<  n k \  m k<i\  eine  Losun<; 
von  Kispnspsquiebloral  in  lloni^  oder  Zuckerwasser  und  konnfp  dann. 
wie  er  schrcibt.  in  don  l-Yttzellen  Kisen  ;ds  ! > t > id i 1 1 < - rl > I; 1 1 1  naebw eisen 
(Perikardialzellen  und  ()enozyten  seien  eisenfrei  gpblieben,  was  nul 
meineri  lîeobaebtuniîen  iibereinstimmt).  \ic\  uni*pfiïtterten  Hienen 
i|;in(.n,.M  |i;i|M'  (t  nui  eine  "  d  u  reliiyehend  diffuse  I  •'  ;  i  H  h  1 1 1  u  m  allen  /.ellen 
gpfunden.  \uf  die  vprmullielie  Herkunft  diespr  diffuspn  Karlum^  gebt 
n  niclil  nabpr  pin.  Dièse  Vngabe.  dass  pin  sjrnndsatzlicber  I  nterseliied 
bestehe  zwiscben  dern  Ketlkorper  normaler  und  kiinstlich  nul  Kisi'n 
ijofiitterler  Bienen,  slelil  nun  m  ('■(pensât/  zu  meinen  Beobachtun^en 
(Kap.  I  n  ml  !  I  i.  Dieser  dépensa Iz  isl  aber  nur  pin  scheinbarpr  und  berulil 
olïensichtlirli  auf  einer  rein  leebniseben  l  njîenauiji'keil  von  Kosciikv- 
nikov.  Kr  schreibt.  er  habe  die  l'Yl  t  korper  der  eisengefiittertpn  Uienon 
y  u  e  r  s  I  i  n  K  a  I  i  n  m  !  e  r  r  n  7.  y  ;i  n  i  il  ijcspiill  und  ilann  111  eine 
salzsaurp  alkoliolisi'lic  l.osunj,'  oiler  sonsti^e  saure  Konsprviprupus- 
lliïssigkeil  gebraclit.  Die  Kettzellen  fiirbten  sieb  intensi\  blau.  Dièse 
\  ersuelisteelinik  entsprielil  prinzipiell  der  ineini",en.  Die  bel  l  korper 
der  unjîefiillerten  Hienen  dajje<*en  braebte  er  7.  u  e  r  s  I  in  il  i  r 
s  a  I  z  s  a  u  r  e  L  o  s  u  n  g  .  und  erhiell  nun  eine  durebgebend  diffus 
blaue  srliwacbe  r'arburifî.  Hier  balte  eben  die  Salzsiiure  das  naturlieber- 
weise  un  Kellkùrper  vorbandene  Kispn  sebon  anjtce^rilïen  und  leilweise 
lieraus<*elost.  Dieser  I  mstand  fiibrtc  Kosciikvm ko\  zum  Seldusse. 
cl, iss  normalprvvei.se  kein  Ki.spn  im  Kett korper  der  lîienen  /u  linden  sei. 

Die  oben  bes(diriebene  Siiurelbslielikeil  des  Kisens  des  iïett- 
kbrpers  lieferl  viellei(dil  einen  \nbaltspiinkl  dalur.  dass  es  sieh 
bei  der  unbekannlen  Kisenverbindung  uni  K  1  s  e  n  <>  \  v  d  (wie 
Se  k  Mil  n  1; a  ffi ï"  die  von  ihm  unt ersuebl en  \\  irbellosen  und  Wirbel 
tiere  annirnmt),  oder  uni  ein  a  n  0  r  g  a  n  i  s  e  h  e  s  K  i  s  p  n 
s  n  I  /  handeln  kbnnte  (letzteres  in  ^ewisser  Analogie  zu  den  111  dru 
Mitteldarnizellen  sieh  lindenden  C.aC.()3  Korpereben).  \ueh  die 
folgenden  I  !eoba(di  l  ungen  kbnnen  in  diesein  Sinne  ^edeulel  vvei'den. 
Versetzl  ni  an  die  unfixierten  Keltkm  per  vmi  \  erseliiedenen  I  •  1  «  *  1 1  •  *  1 1 
mil  einer  Lbsung  von  \  m  m  n  n  1  u  m  s  u  I  fi  d  ,  su  i*esebiebl  in 
den  meisten  Kiillen  C  Tiere)  nicbls.  die  let  l  km per  bleiben  farblos. 
Kinige  wenige  Maie  ('1   line)  Irai  im  Laufe  von  \  .">  Minulen  im 
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dorsalen  Fettkorper  eine  ganz  leichte  diffuse  Graufarbung  ein.  Ganz 
anders  verhalten  sich  die  Fettkorper  aber  gegeniiber  der  in  Rede 
stehenden  Eisenprobe,  wenn  sie  (fixiert  oder  unfixiert)  zuerst  fur 
kurze  Zeit  in  verdûnnte  Salzsaure  gebracht  werden.  Wàscht  man 
die  Fettkorper  dann  kurz  mit  Wasser  aus  und  versetzt  sie  mit  einer 
Ammoniumsulfid-lôsung,  so  bildet  sich  nunmehr  augenblicklich  ein 
tiefschwarzer  Eisenniederschlag  (18Tiere)  (ringfôrmig  umden  Kern 
angeordnete  Granula  !).  Hieraus  kann  gescblossen  werden,  dass  das 
Eisen  im  Fettkorper  irgendwie  leicht  maskiert  ist,  zum  mindesten 
nicht  in  ionogener  Form  vorliegt.  Durch  die  Salzsaure  wird  das  Eisen 
offenbar  freigemacht,  bezw.  ionisiert  und  so  mittels  der  Sulfîdprobe 
nachweisbar.  Besonders  eindrucklich  in  dieser  Hinsicht  gestaltet 
sich  der  Versuch,  wenn  er  in  folgender  Weise  durchgefuhrt  wird: 
l)er  Ket t kurper  wird  zuerst  mit  Ammoniumsulfidlôsung  ver- 
sehen  ;  er  bleibt  vôllig  farblos,  oder  wird  doch  Qur  im  Laufe  von 
einigen  Minuten  leicht  dilîus  hellgrau.  W  ird  nun  das  Ammonium- 
sulfid  ausgewasclien,  lui'  kurze  /.''il  Salzsaure  zugegebeu.  dièse 
wieder  ausgewasclien  und  von  neuem  Ammoniumsulfidlôsung 
hinzugefugt,  su  erscheint  nun  augenblicklich  der  tiefschwarze, 
lokalisierte  Eisenniederschlag  (13  Tiere). 

Lâsst  man  die  Salzsaure  zu  lange  Zeit  einwirken,  so  wird  das 
Eisen  nicht  nur  freigemacht,  bezw.  ionisiert,  sondera,  wie  schon 
beschrieben  wurde,  allmahlich  herausgelost  und  geht  so  fiir  den 
Nachweis  teilweise  oder  ganz  verloren.  Aus  diesem  Grunde  ist  die 
Berlinerblaureaktion  der  Fallung  mit  Ammoniumsulfid  im  All- 
gemeinen  vorzuziehen:  denn  hier  kann  ja  das  Reagens  (Kalium- 
ferrozyanid)  gleichzeitig  —  am  besten  sogar  kurz  vorher  —  mit  der 
demaskierenden  Sàure  zugesetzt  werden,  wodurch  natùrlich  Eisen- 
verluste  vermieden  werden:  denn  in  gleichem  Masse  wie  das  Eisen 
durch  die  Sàure  deniaskiert  (ionisiert)  wird.  wird  es  auch  sofort  in 
sàureunlôsliches  Berlinerblau  iibergefiihrt. 

Auf  Grund  der  angefiihrten  chemischen  Fntersuchungen  làsst 
sich  z  u  s  a  m  m  e  n  f  a  s  s  e  n  d  sagen:  Bei  der  im  Fettkiirper  der 
Biene  abgelagerten  Eisenverbindung  handelt  es  sich  sicher  nicht 
uni  eine  Anhâufung  von  Cytochrom,  noch  um  eine  Anlagerung  von 
Eisen  an  eine  lipoidàhnliche  Substanz.  Pline  Anlagerung 
von  Eisen  an  eine  eiweissartige  Substanz 
dagegen  kâme  in  Frage:  ebenso  eine  Ablagerung  des  Eisens  als 
E  i  s  e  n  o  x  y  d   nder  als  anorganisches  E  i  s  e  n  s  a  1  z. 
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i  \  n  Disk i'ssion  in  eh  die  Iîei»  ki/tt  n<;  des  Kisens 

I  ÏR    DM     I  N S I  K T E N  . 

\ lisser-  (1er  Biene  wurden  uocli  8H  andere,  wabllos  gefangene 
Insekten  1  anf  ihren  Eisengebalt,  besonders  auf  don  der 
Kettkorper  untersncbt.  Wenn  < 1 1 •  's  un  Verbidtnis  zu  der  Zalil  der 
bekannten  Insekten  aneli  nur  ein  winziger  lîrurbteil  isl,  sn  gibl 
die  l'olgende  Tabelle,  die  kurz  zusammengeslelll  die  Ergebnisse 
dieser  I  ntersuebnngen  entbalt,  docli  sebon  einen  gewissen  lîcgrifT 
von  der  llaufigkeil  des  Eisenvorkomniens  in  den  versebiedenen 
Insektenordnimgen. 

\oii  den  untersuobten  sr>  Insekten  zeigten  'i">  einen  grossen 
Eisengeball  in  ibrem  Fettkurper,  7  Spuren  von  Kisen,  nnd 
bei  >'i  Tieren  war  iiberbaupl  kein  Eisen  im  Kettkorper  l'estzustellen. 
\in  weitesten  verbreitel  i>l  du'  Kisenfiibrung  olîenbar  nnter  den 
H  y  ni  e  n  o  p  t  e  r  e  n  nnd  I  )  i  |)  t  e  r  e  n  .  I  )ie  ersteren  ent  bielten 
aile  sebr  dent lich  Kisen  im  Kettkorper,  unter  den  Dipteren  bildeten 
nui-  Tipula,  Asilina  nnd  (onops  (deren  Kettkorper  weitgebend 
reduziert  war)  eine  \usnabme.  I  nter  den  C.  o  I  r  >>  \>  l  e  r  <•  n  war 
eine  sebr  r  e  i  e  h  I  i  <■  h  e  Eisenlïibrung  nie  zn  beobacbten  nnd 
mebr  als  die  Hàlfte  der  nntersnebten  Tiere  wiesen  kein  Kisen  nu 
Kettkorper  auf.  liei  den  iï  b  r  i  g  e  n  (  )  r  d  n  n  n  g  e  n  ,  war  mil 
Ausnabme  von  Xeinobius  (Ortbopteren),  (Oints  hi/ale  nnd  Sphinx 
liguslrt  (Lepidopteren)  nu1  Kisen  un  Kettkorper  zn  finden.  Kine 
liesonderbeil  der  Ortbopteren  srbeinl  die  Kxkretion  des  Kisens 
dureli  die  Malpigbi  seben  Gelasse  zn  sein  (tManlis,  (îri/llns,  (ïrifllo- 
talpa,  l'rri phtneftt ) . 

Obwobl  dièse  knrze  Zusanimenstellung  der  Insekten  nocb  sebr 
liiekenball  ist,  su  kann  nian  docli  darans  sebon  nul  eine  sebr  weite 
Verbreitnng  der  Kisenfubrung  unter  den  Insekten,  wenigstens 
gewisser  Ordnungen,  scbliesscn.  /.uni  gleiclien  Siddusse  kam  anrli 
Hahxiscu  (1927)  auf  Grund  seiner  I  ntersuebnngen  an  (hironttmi- 
(/e«-Larven,  Anophèles-  nnd  Tenebrio  Larven.  V.  n  d  g  n  I  l  i  ge 
S  r  h  I  il  s  s  r  iiber  die  II  n  u  I  i  g  k  e  i  I    der  Kisenfiibrung  inner 

1  Kriinlein  Dr.  Movriiï  nnd  Herrn  Uni  <;<;kh  inochte  ich  lui-  Mille  l»<iiii 
Sammeln  nnd  Restimmen  elor  Insnklen  her/Jirh  daiikeri. 
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halb  der  einzelnen  Ordnungen  und  l'nterordnungen  durfen  auf 
Grund  meiner  kurzen  Zusammenstellung  allerdings  noch  nicht 
gezogen  werden.  Die  Zahl  der  untersuchten  Insekten  mùsste, 
sobald  Spezialfragen  nachgegangen  werden  sollte.  vorerst  bedeutend 
vergrossert  werden.  Zudem  wâre  es  wohl  môglich,  dass  bei  kiinf- 
tigen  l'ntersuchungen  das  eine  oder  andere  Insekt,  bei  welchem 
von  mir  kein  Eisen  gefunden  wurde,  solches  zeigen  wùrde.  Denn 
môglicherweise  gelangten  zufâllig  ganz  junge,  erst  kûrzlich  ge- 
schlùpfte  Tiere  zur  Untersuchung,  oder  auch  solche,  die  bis  dahin 
noch  keine  Gelegenheit  gehabt  hatten,  eisenhaltige  Nahrung  in 
grosserer  Menge  aufzunehmen  und  dièses  (unter  Umstànden)  im 
Fettkorper  abzulagern.  So  konnte  ich  beispielsweise  unter  sechs 
zu  gleicher  Zeit  am  gleichen  N'est  abgefangenen  Arbeiterinnen  von 
Yespa  vûlgaris  nur  bei  drei  Tieren  deutlich  Eisen  im  Fettkorper 
nachweisen,  die  andern  drei  Tiere  zeigten  keine  Blautarbung.  Lm 
solche  Abweichungen  zu  klàren,  mùsste  natiirlich  viel  systema- 
tischer  untersucht  werden,  als  es  im  Rahmen  dièses  vorlàufigen 
t'berblicks  iiber  die  Hauptordnungen  geschehen  konnte. 

Welche  Bedeutung  kommt  nun  diesem  bei  so  vielen  und 
verschiedenartigen  Insekten  im  Fettkorper  abgelagerten  Eisen  zu  ? 
Harnisch  aussert  die  Ansicht,  dass  das  Eisen  im  Hinblick  auf 
Warburg's  Atmungstheorie  vielleicht  mit  dem  Sauerstoffaustausch 
in  Beziehung  stehe.  Bei  den  hàmoglobini'uhrenden  Formen  der 
Chironomiden  kame  dieser  Annahme  eine  etwas  griissere  YVahr- 
scheinlichkeit  zu.  Da  experimentelle  Untersuchungen  in  dieser 
Ricbtung  vorlâufig  nicht  vorliegen,  so  schreibt  auch  Harnisch 
dieser  Annahme  einstweilen  nur  hypothetische  Bedeutung  zu. 

Man  konnte  aber  vielleicht  auch  daran  denken,  dass  das  mit 
der  Nahrung,  durch  die  .Mitteldarmzellen  môglicherweise 
rein  passiv  -  -  im  L  berschuss  aufgenommene  Eisen  als  A  b  - 
f  a  1  1  s  t  o  f  f  im  Fettkorper  abgelagert  wiirde.  Dem  Fettkorper 
kame  dann  in  dieser  Hinsicht  die  Funktion  einer  sogenannten 
Speicherniere  zu.  (Die  dauernde  Speicherung  von  Uraten  im 
Fettkorper  gewisser  Insekten  ist  seit  langem  bekannt.)  Leider 
stellen  sich  hier  der  experimentellen  Prûfung  sehr  grosse  Schwierig- 
keiten  entgegen.  Denn  bei  der  Biene,  die  als  Yersuchstier  doch 
wohl  hauptsachlich  in  Frage  kame,  ist  normalerweise  die  Haupt- 
eisenquelle,   der   Pollen,    zugleich    auch  Haupteiweisslieferant. 
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Pollenfreie,  also  eisenfreie  Ernahrung  von  Jungbienen  hàtte  gleich- 
zeitig  auch  Eiweissmangel  zur  Folge,  was  den  natûrlichen  Stofïwech- 
sel  der  Versuchstiere  ohne  Frage  sehr  beeinflussen  wùrde.  Moglicher- 
weise  auftretende  Ausfallserscheinungen  dùrften  dann  keineswegs 
ohneweiteres  auf  einen  fehlenden  Eisenvorrat  zuriickgefiihrtwerden. 

Die  vorliegende  Arbeit  kann  somit  auf  die  Frage  nach  der 
Bedeutung  des  Eisenvorkommens  bei  den  Insekten  noch  keine 
•  ti-IltuH  i^'f  \iil\vin  l  ' I • 1  ■  1 1 .  I  i ■ . i - 1 1  M-ln'int  mil- nacli  fli-ii  Lr<'iiiaclitcn 
Beobacbtungen  die  Ansicht,  dass  es  sich  bei  der  Eisenfùhrung 
i ii i  I- et  t  k< «rper  der  Insekten  mu  einen  Ahfallstoff  handelt,  nicht 
unwahrscheinlich. 

VUE    ZlTSAMMENFASSUNG   DER  ErGEBNISSE. 

A.  Eisenstof)  wechsel  der  erwachsenen  Biene. 

a)  Arbeitsbiene. 

L.  In  den  Fettzellen  des  Fettkôrpers  der  erwachsenen  Arbeits- 
biene fînden  sich  grosse  Mengen  von  Eisen. 

2.  Die  Arbeitsbiene  kommt  schon  in  ihren  ersten  Lebenstagen 
durch  die  Aufnahme  von  Pollen  in  den  Besitz  grôsserer  Eisen- 
mengen.  Das  im  Pollen  in  wechselndem  Masse  sich  findende  Eisen 
gelangt  anlâsslich  des  Verdauungsprozesses  zuerst  in  die  Zellen 
des  Mitteldarms  und  wird  dann  in  den  Fettzellen  des  Fettkôrpers 
nhiHïiyvrt .  WVnh'ii  I  ns.  li  geschliïpfte  Bienen  eisent'rei  ;i u t'<_fez( >u(>ii . 
so  bleibt  der  Eisengehalt  ihrer  Fettkôrper  auf  der  Stufe  einer  etwa 
zwei  Tage  alten  normalen  Jungbiene  stehen. 

3.  Auch  die  Rektalpapillen  sind  am  Eisenstofîwechsel  beteiligt. 
In  Zeiten  sehr  intensiver  Eisenzufuhr  (Pollenaufnahme  der  iïber- 
winterten  Friihjahrsbienen  zur  Aufzucht  der  ersten  Brut  und 
àhnlich)  finden  sich  in  der  Randzone  der  Rektalpapillen  Eisen- 
granula.  Es  wird  dies  als  zusàtzliche  Exkretion  des  im  l'berschuss 
aus  dem  Darm  ins  Blut  gelangt  en  Eisens  gedeutet. 

4.  Die  Malpighi'schen  Gefasse  sind  unter  normalen  Verhàltnissen 
an  der  Exkretion  von  Eisen  nicht  beteiligt. 

b)  Dr  ohne. 

In  den  geringen  l'berresten  des  reduzierten  P^ettkdrpers  der 
erwachsenen  Drohne  findet  sich  ebenfalls  Eisen.    Es  handelt  sich 
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dabei  hauptsâchlicli  uni  die  lateralen  Fortsal  /.tel  I  zellen  «  1er  Stérilité. 
Ausserdem  ist  die  Hodenhidle  (bei  den  jiingsten  erwachsenen 
Drohnen  gelegentlich  auch  die  Wand  der  Zwiebel)  leicht  eisen- 
haltig. 

c)  Kônigin. 

lin   Fettkôrper  ein-  bis  mehrjàhriger  Koniginnen  findet  sich 
Eisen  in  grosser  Menge.    Die  Eierstdcke  sind  leicht  eisenhall 
Da  die  Kônigin  nie  Pollen  aufnimmt,  sondern  ausschliesslich  mit 
Futtersaft  ernahrt  wird,  muss  angenommen  werden,  dass  letzterer 
Eisen  entliâlt. 

B.  Eisenstoffwechsel  von  Arbeiterin  und  Drokne 
wàhrend  der  Postent  hryonalzeit . 

1 .  R  h  n  il  m  a  d  e  n  von  Arbeiterinnen  und  Drohnen  gelangen 
erstmals  bei  der  Aufnahme  von  Pnllen  in  den  IJesitz  griisserer 
Eisenmengen.  Dièses  Polleneisen  ist  in  den  Mitteldarmzellen 
nachzuweisen. 

2.  Der  Darm  der  S  t  r  e  c  k  ni  a  d  e  ist  stets  eisenfrei,  der 
larvale  Fettkôrper  leicht  ilitïus  eisenhaltig. 

3.  Vom  vierten,  besonders  fûnften  N  y  m  p  h  e  n  t  a  g  e  an 
(17.  Tag  der  (iesanitentwieklung  der  Arheilerin,  Lin.  Tag  der 
Gesamtentwicklung  der  Drohne)  findet  sich  Eisen  in  der  zwischen 
Muskulatur  und  Darmepithel  liegenden  Grenzschichi  des  Mittel- 
und  Dûnndarms  (Bindegewebsscliielit  nach  Trappmann).  Bei  den 
Arbeiterinnen  verseliwindet  dièses  Eisen  kurz  vor  dcin  S(dilii|d'en, 
bei  den  Drohnen  wurde  Eisen  in  der  Grenzschichi  des  Mittel-  und 
Dûnndarms  noch  bei  den  jiingsten  erwachsenen  Drohnen  gel'unden. 
Der  wàhrend  der  Nymphenzeit  angelegte  imaginale  Fettkiirper  (Bei 
der  Drohne  stark  reduziert,  hâufig  bis  auf  die  lateralen  Fortsatz- 
fettzellen  der  Sternite)  weist  hôchstens  a  m  letzten  Nymphentage 
Spuren  von  Eisen  auf. 

4.  Der  Geschli'<  litsapparat  der  Drohnenn yni|)hen  ist  leield  eisen- 
haltig. Mit  zunehmendem  Alter  der  Nymphe  findet  man  Eisen 
iKichcinander  in  der  I  )riisen\vand,  dann  in  der  Wand  der  Zwiebel 
und  kurz  vor  déni  Schliipfen  (wie  auch  bei  erwachsenen  Drohnen) 
in  der  llodenliiillc. 
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C.  Chemie  des  im  Fettkôrper  abgelagerten  Eisens. 

Das  Eisen  wird  im  Fettkôrper  in  Form  kleiner  Granula  abge- 
lagert.  Dièse  sind  auch  im  ûberlebenden  ungefàrbten  Gewebe  als 
solche  zu  erkennen.  Bei  dem  abgelagerten  Eisen  handelt  es 
sich  nicht  um  eine  eigentliche  organische  Eisenverbindung  (im 
Sinne  etwa  von  Cytochrom,  oder  àhnlich).  Vielmehr  ist  das 
Eisen  durch  eine  vorlâufig  unbekannte,  eiweissartige  Substanz 
leicht  maskiert  (Komplexbildung,  Adsorption)  oder  aber  es  ist  in 
•  mm  i  ru  .1 1  m  I  m  t  Korni  \<  »  il  i  a  1 1  <  I  (M  i  :  Kisennwd,  jiimri^inisclios  Risen- 
salz.  Durch  verdiinnte  Sàure  kann  es  leicht  freigemacht,  bezw. 
ionisiert  werden.  Nachweis  durch  Kaliumferrozyanid  oder  Am- 
moniumsulfid. 

D.  Eisenstoffwechsel  bei  anderen  Insekten. 

Ahnlich  wie  bei  der  Biene  findet  sich  auch  im  Fettkôrper  zahl- 
reicher  anderer  Insekten  Eisen  in  mehr  oder  weniger  grosser 
Menge.  Besonders  hàufig  scheint  dièse  Eisenfùhrung  im  Fettkôrper 
der  Hymenopteren  und  Dipteren  zu  sein. 

E.  Bedeutung  des  Eisenvorkommens . 

Ober  die  Bedeutung  des  Eisenvorkommens  bei  den  Insekten 
lassen  sich  vorlâufig  nur  Mutmassungen  aufstellen.  Bei  der  Eisen- 
fùhrung im  Fettkôrper  handelt  es  sich  môglicherweise  um  eine 
dauernde    Ablagerung    des    durch    den    Darm  aufgenommenen 
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El  \  LEIÏUNG.1 

Die  Onlnung  der  Erscheinungen,  welche  die  Ontogenèse  der 
Vogel  déni  Biologen  darbietet,  wird  Solange  eine  Aufgabe  der 
Evolutionsforschung  bleiben,  als  die  Evolutionstheorie  als  die 
wissenschaftliche  Zusammenfassung  von  unabsehbar  vielen  Natur- 
phànomenen  gilt. 

Wenn  heute  trotzdem  nur  diirftige  Ansâtze  zu  einer  solchen 
evolutiven  Ordnung  ontogenetischer  Tatsachen  vorliegen,  obschon 
sic  die  einzige  Hoffnung  auf  eine  Ubersicht  bleibt,  die  nicht  bloss 
unser  Bediïrfnis  nach  irgendeiner  Gruppierung  befriedigt,  so  ist 
dies  zum  Teil  das  Ergebnis  des  Gebarens  mancher  Evolutions- 
tbeoretiker,  eine  von  den  Biologen  selbstverschuldete  Abwendung 
von  einem  Tummelplatz  unwissenschaftlicher  Spekulation.  An 
dieser  Abkehr  von  evolutiven  Ordnungsversuchen  fur  ontogenetische 
Erscheinungen  ist  aber  auch  der  Umstand  mitschuldig,  dass  die 
morphologisclie  Erforschung  des  Vogelkdrpers  bisher  nicht  zu 
einer  systematischen  Gruppierung  der  einzelnen  Vogelgestalten 
gefiihrt  bat,  die  als  Ausdruck  stammesgeschichtlicher  Beziehungen 
gelten  dùrfte.  Die  Skepsis  gegeniiber  der  Moglichkeit  eines  evo- 
lutiven Systems  der  Vôgel  ist  ja  heute  so  stark  geworden,  dass 
manche  der  bedeutendsten  Ornithologen  auf  jede  Andeutung  einer 
stamniesgeschichtlichen  Gliederung  des  ornithologischen  Systems 
glauben  verzichten  zu  miissen  (Stresemann  1927-34,  S.  735),  und 
dass  andere  daraus  gar  den  Unwert  der  Evolutionstheorie  ableiten 
mochten  (Groebbels  1932,  S.  8). 

Ontogenetische  Tatsachen  sind  bisher  meist  in  ])riniitivster 
Weise  im  Sinn  des  lângst  iiberwundenen  biogenetischen  Grundge- 

1  Die  nachfolgenden  Untersuchungen  wurden  durch  die  ,,  Freiwillige  Aka- 
demische  Gesellschaf t "  in  Hasel  und  den  ,,Hilfsfonds  fur  die  Schweizerische 
Vogelwarte  Sempacli  "  unterstùtzt.  J5eiden  Institutionen  sei  hiemit  der  warm- 
ste  Dank  fiir  die  gewàhrte  Hilfe  ausgesprochen. 
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setzes  als  Beweismittel  der  morphologischen  Forschung  verwendet 
worden  und  haben  so  die  Verwirrung  der  systemal  ischen  Kategoricn 
gesteigert,  statt  sie  zu  losen.  Fûrbringeb  (1888,  S.  925/6,  1106/7) 
liât  nachdrucklich  auf  die  Bedeutung  der  ontogenetischen  Tat- 
sachen  hingewiesen,  zugleich  aber  auch  erklàrt,  dass  in  bezug  auf 
dire  Auswertung  noch  so  gut  wie  ailes  zu  tun  sei.  Vieles  ist  freilich 
inzwischen  geleistet  worden;  doch  ist  es  ungenùgend  gewïirdigt, 
und  man  begegnet  noch  immer  der  kritiklosesten  Anwendung  des 
erwâhnten  biogenetischen  Gesetzes,  dessen  allzu  einfache  Form 
dnrli  l;ino-st  hcsscr  hegriindeten  neuen  Fassnngen  hat  weichen 
mussent. 

In  manchen  Tiergruppen  bietet  die  morphologisclie  Erforschung 
des  Typus  so  klare  Einblieke  in  die  verwandtschaftliehen  Zu- 
sammenhànge  der  Gestalten,  dass  ein  so  gewonnenes  System  fur 
die  évolutive  Betrachtung  der  ontogenetischen  Zustànde  eine  feste 
(irundlage  darstellt.  Das  gilt  z.  B.  fur  manche  Teile  des  Sàuger- 
systems,  wo  starke  palàontologische  Stùtzen  etwa  die  Verwandt- 
schaft  der  primitiven  Huftiere  und  Raubtiere  dokumentieren  und 
fur  die  stammesgeschichtliche  Bewertung  gewisser  Plazentartypen 
Klarheil  schaffen. 

hie  systematische  Erforschung  der  Vogel  bietet  ein  viel  unge- 
wisseres  Bild:  nur  wenige  Haupthnien  der  Entwicklung  der  Evo- 
lution glauben  wir  heute  zu  erkennen  und  viele  der  49  Ordnungen, 
die  Stresemann  aufstellt,  wagen  wir  nur  ziigernd  der  einen  oder 
andern  dieser  (iross^ruppen  einzui'ugeii.  Die  Grundsàtze,  nach 
denen  eine  évolutive  Deutung  der  ontogenetischen  Erscheinungen 
gefimden  wcrden  soll,  miissen  dariun  l'a  si  ganz  durch  vergleichende 
Untersuchung  ans  diesen  Erscheinungen  selbst  gewonnen  werden. 

Su  stellt  sieh  uns  zuersl  die  Aufgabe,  zwei  Kardinalpunkte  des 
Evolutionsablaufs  der  Vogelontogenese  zu  erfassen:  den  Anfangs- 
zustand  und  den  gegenwàrtig  erreichten  Spàtzustand,  der  fur 
unsere  Betrachtung  das  „Ende"  ist. 

I)ie  Ermittlung  des  Ausgangszustandes  ist  ein  Problem  der 
vergleichenden  Entw  icklungsforschung,  das  sich  nur  annâherungs- 
weise  losen  làsst,  da  wir  kaum  anf  eine  palàontologische  Kontrolle 
unserer  Ableitungen  hoiïen  diirfen.  Kiir  die  Erfassung  des  Spàtzu- 
standes  steht  dagegen  ein  reiches  Tatsachenmaterial  zur  Verfùgung. 

Wer  von  einer  scharl'en  I  rcniiunu;  der  durch  ihre  h'urschungs- 
methoden  gesonderten  Morphologie  und  Physiologie  das  Heil  der 
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l>iulu"-H'  t'i-wiirt et .  wird  mil  Befremdeii  sehen,  dass  m  der  vorlie- 
genden  Untersuchung  Merkmale  gestaltlicher  Art,  wie  etwa  das 
Dunenkleid  oder  die  Schnabelbildung,  gleichberechtigt  mit  physio- 
logischen  Charakteren,  wie  den  Wachstumsvorgàngen,  der  Ernàh- 
rungsart  oder  mit  psychischen  Eigenheiten,  wie  den  Instinkten  des 
Nestlians,  des  Warmens  der  Jungen  z.  B.,  fur  unsere  Ibsichten 
verwendet  werden.  Dièse  Vermischung  der  Ergebnisse  von  Arbeits- 
gebieten,  deren  methodologische  Sonderung  sich  als  fruchtbar 
erwiesen  hat,  muss  kurz  gerechtfertigt  werden,  weil  sie  ein  be- 
sonders  wicbtiger  Teil  unseres  Vorgebens  ist. 

Die  von  der  Evolntionslehre  durchdrungene  biolo^isrhe  For- 
schung  làsst  sich  fiir  die  Vermittlung  von  Verwandtschaft  und 
Evolutionsreihen  von  wohlbegrùndeten  Homologiebegriiïen  leiten, 
deren  Wert  lângst  nicht  mehr  bewiesen  werden  muss.  Dagegen 
ist  der  Umstand  vie!  weniger  bekannt,  dass  auch  die  den  sog. 
Instinkthandlungen  zugrunde  liegende  Verhaltensweise  denselben 
Grad  von  Verwandtschaft  bei  Tieren  gleicher  Herkunlt  aufweist, 
wie  gestaltliche  Merkmale  und  dass  auch  andere  Eigenschaften 
des  tierischen  Korpers,  wie  etwa  der  Grundtypus  des  Wachstums, 
Ausdruck  von  Verwandtschaft  sein  konnen.  In  jiingster  Zeit  hat 
besonders  Lorenz  (1935,  19.17  a,  b)  die  Bedeutung  der  Verhaltens- 
forschung  fur  das  Erfassen  von  verwandtschaftlichen  Beziehungen 
betont. 

Der  Einwand,  die  Verwendung  von  solclien  Merkmalen  fiir  die 
Ermittlung  evolutiver  Beziehungen  sei  unsicherer,  also  gefâhrlicher 
als  die  von  Eigenschaften  der  sichtbaren  Gestalt,  darf  heute  nicht 
mehr  vorgebracht  werden;  denn  die  kritische  Morphologie  kennt 
ebensogrosse  Gefahren  der  Verwendung  gestaltlicher  Merkmale. 
Es  ist  genau  so  schwer,  in  komplizierten  Fallen  eine  gestaltliche 
Homologie  nachzuweisen,  als  die  verwandtschaftliche  Beziehung 
zwischen  zwei  Instinkthandlungen  aufzudecken.  Ich  hoffe,  dass  die 
Ergebnisse  dieser  Untersuchung  das  Unterfangen  rechtfertigen, 
Eigenschaften,  die  durch  verschiedene  Forschungsmethoden  er- 
mittelt  worden  sind,  unter  einem  einheitlichen  Gesichtspunkte  zu 
betrachten.  Nur  ein  entschiedener  Versuch  zu  solcher  Synthèse 
kann  aus  dem  gegenwârtigen  Zustand  chaotischer  Hàufung  von 
Tatsachen  heraus  zu  wissenschaftlicher  Gestaltung  fiihren. 

Die  Evolution  wird  in  der  nachfolgenden  Studie  als  eine  wissen- 
schaftliche  Tatsache  genommen.     Die  Erscheinungen  der  Vogel- 
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ontogenèse,  die  sicli  dem  tiel'er  Eindringpndpn  als  Ergebnisse  dieser 
Evolution  darstellen  und  durch  dièse  Einreibung  ihre  widerspruehs- 
l'reieste  Deutung  erl'ahren  dièse  l'hanomene  werdon  besrhrieben 
und  es  wird  versucht,  die  l'unkt  innalen  Zusarnmenhange  zwischen 
den  einzelnen  Tatsaclien  festzustellen.  .N'irgends  wird  dagegen  von 
Faktoren,  Kràften  oder  Ursaclien  der  evolutiven  Vorgànge  ge- 
sprochen  aus  der  Einsicht  lieraus,  dass  die  nachweisbaren  Evo- 
lutionsprozesse  Ausserungen  eines  Geschehens  von  so  verborgener 
Art  sind,  dass  wir  die  Erage  nach  den  Ursachen  dièses  gewaltigen 
Phànomens  nieht  stellen  diirt'on.  l'mso  hingebender  sollten  sich 
die  Biologen  bemûhen,  das  Bild  der  Evolution  zu  gestalten,  das 
unseren  beschrankten  Mogliehkeiten  l'assbar  ist. 

[.  Der  Ausgangszustand. 

I.  Die  Grundlagen. 

Die  Abstammung  der  YT6gel  von  primitiven  Reptilientypen  ist 
eines  der  wenigen  sicheren  Fundamente,  auf  denen  sic  K  eine 
Stammesgeschichte  der  Vôgel  aufbauen  làsst.  Deshalb  muss  auch 
der  \  l'ism  li,  die  ursprûnglichen  /iige  der  Vogelontogenese  zu 
ermitteln,  von  den  allgemeinen  Kennzeiehen  der  ursprûnglichen 
Reptilienontogenese  ausgehen.  Es  ist  ein  schwerwiegender  metho- 
discher  Irrtum  vieler  Deutungsversuche  an  ontogenetischen  Be- 
funden,  dass  sie  Entwioklungszustande  von  lebenden  Vogelgruppen 
als  Ausgangspunkt  genommen  haben  -  von  Gruppen,  die  man 
als  archaisch  bewertete,  ohne  iiber  den  Grad  dieser  Ursprùnglich- 
keit  geniigende  Sieherheit  zu  besitzen.  Die  Entwicklungshohe 
solcher  Gruppen,  etwa  der  Strausse,  der  Tinamus  oder  der  Gross- 
fusshùhner,  ist  viol  zu  umstritten,  als  dass  sie  oline  Weiteres  eine 
Grundlage  fiir  die  vergleichende  Wertung  ontogenetischer  Eigen- 
schaften  geben  ki'mnten. 

Schon  der  l'mstand,  dass  die  Straussartigen  ein  w esi'iit liches 
Merknial  des  Yogeltypus,  die  Flugt'ahigkeit,  sekundàr  verloren 
haben,  muss  gegen  die  Annahme  der  Primitivitàt  dieser  Foriften 
skeptisch  stimmeii.  I  nsere  I  ntersuehungen  konnen  nui'  von  einer 
Ahnentorin  ausgehen,  welche  die  kennzeiehnendsten  \ 'ogelmerk- 
male,   Flugverinogen   und   (ietieder,   hereifs  hesass.      Deshalb  be- 
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schàftigen  wir  uns  auch  gar  nicht  mit  den  umstrittenen  Gestalten. 
die  als  MUrvogel"  aut'gestellt  worden  sind  und  die  Lambrecht 
(193.3)  sehr  iibersichtlich  zusammenstellt,  wobei  er  zugleich  das 
Fragwiirdige  ail  dieser  Versuehe  hervorhebt. 

Unsere  Untersuchung  gelit  von  einem  Reptilientypus  aus,  der 
flugfàhig  und  befiedert  war.  Da  dièse  Primitivvogel  schon  sehr 
fruh  eine  gesonderte  Evolution  innerhalb  der  verschiedenen  Ent- 
wicklungswege  der  Reptiliengestaltung  erl'ahren  haben,  kônneii 
nur  solche  Merkmale  der  Reptilienontogenese  ihnen  zugeordnet 
werden,  die  entweder  allen  Kriechtieren  gemeinsam  sind,  oder  den 
archaischeren  Typen,  wie  den  Schildkroten  oder  den  Briicken- 
echsen  zukommen.  Eigenheiten  der  progressiven  Squamaten,  etwa 
das  Fehlen  der  Eiweisschicht  im  Ei,  oder  besondere  Formen  der 
Viviparitât  und  einfacher  Plazentarbildungen  sind  sekundàre 
Erwerbungen  dieser  Gruppe. 

Kinige  allyeineiiic  K enu zeichen  der  Ontogenèse,  die  fur  aile 
nichaisclien  Reptilien  und  sâmtliche  Voge],  nieht  nur  fiir  die 
primitiven,  gelten,  seien  vorweg  festgehalten.  Sie  werden  in 
unserer  Darstellung  nieht  mehr  beriicksiehtigt,  da  sich  die  Evolu- 
tion dieser  Merkmale  bereits  bei  der  Entstehung  von  Protosaurop- 
siden  aus  Protamnioten  vollzogen  hat  (Portmann  L935).  Dièse 
allgemeinen  Vogelmerkmale  sind: 

1 .  Ablage  befruchteter,  meroblastiseher,  telolecithaler  Eier  mit 

Eiweisschiclit  und  Kalkschale. 

2.  Embryo  mit  I^altamnion  und  grosser  Allantois. 

3.  Ablage  der  Eier  a  ut'  friihen  Entwicklungsstadien  (Oviparitât). 

Abgeselieu  vnn  diesen  allgemeinen  Kennzeicheïi  fiihrt  die  ver- 
gleichende  Untersuchung  zu  der  nachfolgenden  Reihe  von  ontoge- 
netisclien  Eigenschaften,  die  fiir  die  primitiven  Kriechtiere  gelten 
und  auch  bei  den  ursprunglichen  Formen  der  Vôgel  angenommen 
werden  mussen. 

L.  Ablage  der  Eier  in  Sand.  Humus,  Laub;  geringlugige  Nest- 
anlagen,  Entwicklung  durch  Wârme  der  Umgebung;  keine 
Pebriitung  durch  die  Eltern. 

2.  Eierzah]  eines  Geleges  gross,  ùber  10. 

3.  Embryonalperiode  lang,  wohl  mehr  als  40  Tage  dauernd. 
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\.  Jiingtiere  beim  Verlassen  der  Filiiillen  in  (restait  imd  Fehens- 
weise  den  Eltern  àhnlich,  selbstândig,  nie li t  von  den  Alt- 
tieren  behùtet. 

hn  halle  fier  Primitivvôgel:  Jungvôge]  beim  Verlassen 
des  Eies  bereits  flug-  resp.  flatterfâhige  Nestfluchter. 

5.  Postembryonales  Wachstum  «1er  Jungtiere  sehr  langsam; 
griissere  Formen  erreichen  erst  nach  dem  ersten  Lebensjahr 
die  arttypische  Kbrpergrôsse. 

I)ie  Merkmalsgruppen  l-.'i,  sowie  5,  dùrften  wohl  allgemein  ohne 
Widerspruch  angenommen  werden,  da  sie  leicht  durch  sorglaltiges 
Studium  der  Reptilienentwicklung  als  weit  verbreitete  und  ur- 
sprtingliche  Eigenheiten  erkannt  werden  kônnen.  Die  4.  Gruppe 
(hiLi'egen  stelli  eine  I5eliaii])t img  iiber  das  Aussebeii  des  primitiven 
Yogels  auf,  die  keiner  direkten  Kontrolle  zugânglich  ist,  untl  aus- 
sei'dein  iiiaiielien  weil  verlii'eit  et  en  Ansielit  en  iiber  die  Erscheinung 
des  primitiven  Vogels  widerspricht.  Dieser  Punkt  erfordert  unsere 
besondere  Aufmerksamkeit  ;  denn  da  hier  gleiches  Anssehen  von 
Alt-  nnil  Jnngtier  als  Mept  iliencliarakter  aucli  beim  Primitivvôgel 
angenommen  wird,  so  schliesst  unsere  Vorstellung  vom  ursprùng- 
lichen  Jungvogel  zugleich  auch  unsere  Auffassung  vom  Gefieder  der 
Ahnenvôgel  mit  ein.  Wir  beantworten  also  im  Punkte  4  eine  Frage, 
die  Gegenstand  vieler  Hypothesen  und  Streitigkeiten  ist.  Ausser- 
dem  hildet  unsere  Vorstellung  vom  Anssehen  der  primitiven 
Jungvogel  die  Grundlage  fur  die  évolutive  Bewertung  der  Gestal- 
tungen  von  Nestfluchtem  der  Gegenwart.  Es  ist  darum  niitig. 
iiber  einen  so  wichtigen  \usgangspuid\t  inngliehste  Klarheit  zu 
gewinnen. 

Die  Untersuchungen  iiber  die  Ontogenèse  der  Federn  und  iiber 
die  Zusammenhànge  von  Nestlingsdunen  und  nachfolgender 
Konturfeder,  wie  sie  besonders  in  den  ausfùhrlichen  Arbeiten  von 
ScHAUB  (1912),  Sri.iM.it  (1917)  und  Bi.aszyk  (I9.'.f«),  sowie  in  der 
experimeidellen  Studio  von.  Iùh.n  (19.'!2)  inedergelegt  sind,  l'iihron 
zu  einer  Auffassung  der  Dunen  des  Nestlings,  die  heute  als  eines 
der  gesiehert en  Krgolmisso  der  vergleicheinlen  Morphologie  be- 
trachtet  werden  darf  und  sich  kurz  in  den  folgenden  Feststellungen 
zusammenfassen  lasst: 

I.  Die  Nost lingsdune  und  die  ihr  riachfolgende  Konturfeder 
bilden  eine  genêt  isebe  Kitdioit,  ein  Individuum  niederor  Ordnung. 
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2.  Die  Nestlingsdune  ist  lediglich  die  durch  Stillstand  des 
Wachstums  und  «1er  I  tifîerenzierung  von  der  nachfolgenden 
Konturfeder  getrennte  Spitze  des  Federindividuums  eine 
I  )ifîerenzierung,  die  bei  den  einzelnen  Yogeltypen  sehr  verschieden 

Wi'il    illll'ili^vllllilt  ist. 

3.  Dunenstruktur  kann  ebenso  wie  an  der  Spitze  auch  an  der 
Basis,  also  ani  zuletzt  sich  entwickelnden  Teil  des  Federindividuums 
auftreten. 

4.  Die  experimentellen  L'ntersuchungen  zeigen,  dass  bereits  ge- 
ringe  Ânderungen  der  Ernàhrung  und  der  hormonalen  Verhaltnisse 
die  eben  in  Bildung  begriffenen  Federpartien  in  ihrer  DifTerenzierung 
zu  veràndern  vermogen  und  dass  eine  Reihe  absteigender  Differen- 
zierungshohe  im  folgenden  Sinne  besteht:  Fahne-Dune-Seide- 
Schaft  (Kuhn  1932). 

5.  Fahnenstruktur  ist  der  typische  Differenzierungscharakter  der 
Feder,  von  dem  sich  die  anderen  Bildungen  als  sekundàre  Difïe- 
renzierungen  ableiten  lassen.  ■ 

Aile  dièse  Tatsachen  fùhren  zu  der  Annahme,  dass  auch  die 
urspriinglichen  Federn  der  primitiven  Vogeltypen  sehr  einfach 
gebaute  Konturfedern  waren  und  nicht  den  sekundàren  Form- 
zustand  von  Dunen  aufwiesen,  wie  eine  Zeitlang  angenommen 
wurde,  als  man  in  jeder  ontogenetischen  Folge  von  Bildungen  das 
Abbild  der  stammesgeschichtlichen  Entwicklung  sah.  Unsere 
Aufïassung  ist  ganz  unabhangig  von  irgendwelchen  Yorstellungen 
iiber  die  ersten  Vorstufen  der  Vogel  und  die  Umwandlung  ihrer 
Hautstrukturen.  Solange  palâontologische  Dokumente  fehlen, 
konnen  wir  erst  ûber  die  Stufe  bereits  flugfahiger  Urvogel  Sicheres 
itussiio-i'M.  dii's*'  Stufe  Lrilt  die  Annahme  eines  Ronturfeder- 

kleides. 

Wie  bereits  gesagt,  zwingt  uns  der  Reptiliencharakter  der 
primitiven  Vogelontogenese  zur  Annahme,  dass  die  schliipfenden 
Urvogel  wie  junge  Kriechtiere  beim  Verlassen  des  Eies  den  Eltern 
glichen,  eine  Annahme,  die  jetzt  konkreter  gefasst  werden  darf: 
bereits  das  erste  Gefieder  des  schliipfenden  Urvogels  bestand  aus 
sehr  einfach  gebauten  Konturfedern. 

Die  Rept ilienent wicklung  zei^t  in  allen  Gruppen  ein  Minimuni 
von  postembryonalen  Sonderbildungen,  also  von  jenen  frùher  als 
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"eenogenetisch"  bezeichnot.cn  Eigenschaften  der  Jugendstadien. 
Da  fûr  die  Primitivvogel  das  reptilienrnàssige  Vorhalton  angenom- 
inon  werden  iniiss,  schliessen  wir  woiter,  dass  aile  Bildungen, 
welche  die  Gestalt  des  Jungvogels  von  der  des  Alttiers  unter- 
scheiden,  erst  spatcr  in  der  Evolution  der  Vogolontogenese  auf- 
treton  und  nie  als  Wiederhohmgen  irgend  eines  Ahnenzustandes 
gedoulel  wordcn  diirlen.  Zu  diesen  Ànderungen  gehôrt  auch  die 
Differenzierung  der  ersten  Federspitzen  zu  Dunen  und  Nestlings- 
federn,  wic  sie  fast  ausnahmslos  bei  den  Jugendstadien  dor  vielen 
"Nestfluehter"  gefunden  werden.  Das  Bild  des  dunenfiedrigen 
Urvogels  muss  aus  unseren  Vorstellungen  verdrangt  werden  —  die 
Nestlingsdunen  erhalten  einen  andern  Platz  und  oine  noue  Rolle 
in  der  Entwicklung  der  ontogenet ischen  Zustânde  der  Vôgel. 

Die  Yorstellung,  die  wir  uns  vom  primitiven  Urvogel  machen 
miisson,  ist,  das  Bild  eines  kleinen,  mit  Kont.urf'edern  befiederten 
Jungvogels,  der  sich  nur  in  der  Grosse  und  in  geringfugigen  Einzel- 
heiten  der  Fàrbung  vom  Altvogel  unterschied.  Er  war  imstande, 
unmittelbar  nach  dem  Verlassen  der  Eihullen  zu  flattern  oder  zu 
fliegen  -  -  auch  die  primitiven  Altviigel  waren  ja  noch  nicht  so 
extrême  Flieger,  wic  spàtere  Phasen  der  Vogelgestaltung  sie 
erzeugt  haben.  Dieser  Jungvogel  war  vom  Schlupfmomcnt  an 
scllisl  iindig  und  Icblc  w  ic  seine  |-]|tcrn. 

I  )ic  Morkmalsreihe,  die  Soito  278  aut'gcstolll  wordcn  ist ,  crgibl  sich 
aus  der  Anwendung  verglei(-hond-biologischer  Methoden.  Sic  gibt 
ein  Bild  der  ursprûnglichen  \rogelontogenese,  das  in  keiner  Weise 
durch  Einzelheiten  der  Ontogenèse  sogenannter  archaischer  Typen 
unter  den  houtigen  Vogeln  beeinflusst  ist.  Unser  Bild  bleibt  auch 
dann  bestehen,  wenn  in  dor  gegcnwartigcn,  so  viel  weiter  ent- 
wickelten  Vogelwolt  keinerlei  Zcugen,  keine  sogenannton  )(Relikte" 
einer  primitiven  Ontogenèse  nachwoisbar  sind.  Die  Vorstellung 
von  der  primitiven  Ontogenèse  gibt  die  Kriterien,  mit  denen  die 
Eigenheiten  des  Entwicklungsganges  der  rezenten  Vogel  auf  ihre 
évolutive  Bedoutung  hin  gepriift  werden  kônnen. 

2.  Die  Grossfusshûhner  (Megapodidae) . 

Der  Ycrgleich  der  Ontogenèse  rozonfor  \'og(d  mit  den  Merkmalen 
des  primitiven  Entwicklungsganges  lasst  eine  kleine  Vogelgruppe 
in  einem  ganz  besonderen  Lichte  erscheinen:  die  Grossfusshûhner 
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oder  Megapodidae  der  australisch-malayischen  Région.  Kein 
einziger  lebender  Vogeltypus  vereinigt  so  viele  der  als  ursprûnglich 
erkannten  ontogenetischen  Eigenschaften  auf  sich,  sodass eine genaue 
Betrachtung  dieser  seltsamen  Formen  das  grossie  Interesse  bietet. 

Die  nachfolgencle  Darstellung  dràngt  freilich  die  Tatsachen  in 
die  kùrzeste  Form  zusammen  und  verweilt  nur  bei  den  umstrittenen 
Fragen  etwas  langer:  denn  die  Lebensweise  der  Megapodiden  ist 
viel  beachtet  und  oft  beschrieben  worden.  Trotzdem  viele  be- 
kannte  Einzelheiten  wiederholt  werden,  hofîe  ich,  dureh  das 
Licht,  in  dem  sie  hier  erscheinen,  die  Aufmerksamkeit  des  Lesers 
auch  auf  dièse  vert rauteren  /iige  zu  lenken  und  dadurch  das 
Eigenartige,  Urtiimliche  derselben  hervorzuheben. 

Bereits  der  erste  Bericht  uber  Grossfusshiihner,  den  wir  dem 
Ib'ischi'gicit  cr  \1  \(.kli.  \  ns,  Pigafetta  \  1 1 n  I ; 1 1 1  k  i •  1 1  (1526),  liebl  die 
eigenartigste  Tatsache  in  der  Fortpflanzung  der  Gruppe  hervor, 
die  wohl  stets  die  grôsste  Aufmerksamkeit  der  Beobachter  auf  sich 
gelenkt  hat:  das  Eingraben  der  Eier  in  Sand,  Humus  oder  Laub- 
haufen  und  das  Fehlen  der  Bebriitung.  In  der  Tat  sind  die  Mega- 
podiden die  einzigen  Vôgel,  die  nicht  brùten.  Das  Verhalten  des 
Krokodilwàchters  (Pluvianus  aegypticus),  das  ôfters  als  âhnliche 
Ausnahme  zitiert  wird,  gehort  einer  ganz  anderen  Gruppe  von 
Instinkten  an  als  das  der  Grossfusshiihner.  Er  legt  seine  Eier  in 
den  warmen  Sand  der  Flussufer  doch  bebrûtet  er  sie  bei  grosser 
Hitze,  oiïenbar  uni  dureh  Beschattung  eine  zu  starke  Erhdhung 
der  Temperatur  zu  verhindern,  wie  das  viele  Vôgel  bei  warmer 
Witterung  wâhrend  der  Brutzeit  wie  bei  der  Pflege  der  Jungen  tun. 

Die  Bruttechnik  der  Megapodiden  ist  in  ihrer  stammesgeschicht- 
lichen  Bedeutung  sehr  verschieden  eingeschatzt  worden.  Manchen 
Biologen  ersehien  es  selbstverstândlich,  dass  hier  ein  Anklang  an 
die  Reptilienverhâltnisse  vorliege  (Bartlett,  zit.  nach  Oustalet; 
Oustalet  1880/81,  Franz  1924);  andere  deuteten  dieselbe  Er- 
scheinung  als  eine  ^Emanzipation"  vom  Brutzwang,  als  sekundàres 
Verhalten  (Ashby  1929,  Stresemann  1927/34).  Es  scheint  mir, 
dass  dièse  so  gegensatzliche  AutTassung  vor  allem  davon  herriihrt, 
dass  die  Aufmerksamkeit  der  Forscher  stets  in  besonderem  Masse 
den  relativ  komplizierten  Fortpflanzungshandlungen  zugevvandt 
war,  die  wir  bei  Leipoa  ocellata  oder  Alectura  lathami  beobachten. 
lu  der  Eiablage  anderer  Formen,  so  von  Megaeephalum  maleo, 
Eulipoa  \vallacei  und  einzelner  Meg<t/>oi/ins-ArteiL,  tritt  infolge  der 
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Einfachheil  der  ganzen  Verrichtungen  das  Reptilienmassige  so 
sehr  hervor,  dass  kaum  ein  Zweifel  dariiber  bestehen  bleibt,  dass 
hier  ein  eigenartig  primitives  Verhalten  von  Vôgeln  vorliegt.  Aile 
erwâhnten  Formen  legen  ihre  Hier  in  tiefe  Gruben  in  Sand  oder 
Kies,  andere  fùhren  dièse  Art  der  Eiablage  nur  aiu  Meeresstrande 
durch,  legen  dagegen  i hie  Eier  im  Waldinnern  in  lockere  Erde 
(Megapodius  duperreyi  z.  B.).  Den  Beweis  der  Prirnitivitât  dièses 
Brutverfahrens  môchte  ich  freilich  nichl  aus  dieser  aufïâlligen 
Dbereinstimmung  mil  der  Eiablage  der  Kriechtiere  allein  ableiten; 
vielmehr  sehe  ich  ihn  in  der  Tatsache,  dass  der  Entwicklungsgang 
der  Grossfusshuhner  sich  in  allen  Zûgen  fast  restlos  in  das  Bild 
der  urspriinglichen  Ontogenèse  einordnet. 

Dass  einige  Arten  eine  koniplexere  Bruttechnik  zeigen,  ist  nicht 
verwunderlich  :  gibt  es  doch  keine  einzige  Vogelgruppe,  in  der 
sich  nicht  eine  oft  sehr  betràchtliche  Evolution  der  Fortpflanzungs- 
arl  nachweisen  làsst.  So  muss  man  wohl  auch  das  umstândlichere 
Verfahren  von  Alectura  und  Leipoa  als  Ergebnis  einer  besonderen 
Evolution  innerhalb  der  Megapodiden  bewerten.  Die  ungleiehe 
Entwicklungshohe  der  verschiedenen  Gattvingen  manifestiert  sich 
ja  auch  in  der  Gestalt  der  Reifeform;  so  haben  Megacephalum 
niaJeo  und  manche  M  e<ia  podius- kricn  (M.  duperreyi,  freycineti, 
pritckardi)  den  priinit  iveren  diastataxisclien  Flûgel,  wahrend 
andere  Arten  von  Megapodius  sowie  Alertant  und  Talegallus  den 
evoluierten  eutaxischen  Bau  zeigen  (Steiner  1917).  Dass  gerade 
Megacephalum  den  primitiven  Bau,  Alectura  aber  den  hôheren 
Formzustand  aut'weist,  scheint  mir  in  bezug  auf  die  hier  vertretene 
Einschatzung  ihrer  Fortpflanzungsarl  nichl  unwesentlich.  Da  bei 
der  Beurteilung  der  evoluierteren  r^ormen  das  Gewi<;ht  bald  auf 
die  auch  hier  nachweisbaren  ursprunglichen  Ziige,  bald  auf  die 
hôher  entwickelten  Besonderlieiten  gelegt  wird,  so  ist  die  Ver- 
schiedenheit  der  Auslegung,  auf  die  hingewiesen  worden  ist,  nichl 
erstaunlich. 

Die  Priniitivitiit  der  Eiablage  der  Megapodiden  wird  noch  betont 
durch  die  sich  immer  stârker  aufdràngende  Gewissheit,  dass  in  der 
grossen  Mehrzahl  der  h'alle  keine  kornplizierten  ^Garungsiifen" 
verwendel  werden,  sondern  dass  lediglich  die  Sonnenwai'ine  und 
die  in  betrachtlichern  Masse  vom  Einbryo  erzeugte  Warme  die  fur 
die  Entwicklung  notwendige  Temperatur  liefern.  Mever  und 
Strese.manx  (l!»28)  haben  (lies  bereits  betont;  1929  ist  durch  die 
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sorgfàltigen  Studien  von  Leake  (mitgeteilt  von  Ashby  1929)  auch 
fur  Leipoa  ocellata,  also  fiir  eine  evoluierte  Form,  nachgewiesen 
worden,  dass  die  als  Gârungsôfen  betrachteten  Bruthaufen  keine 
Gàrungswârme  entwickeln.  Die  Besonderheit  im  Verhalten  von 
Leipoa  beruht  auf  den  Instinkten,  welche  den  Vogel  bei  der 
Regelung  des  Warmehauslialtes  ara  Brutorte  lenken:  an  sonnigen 
Tagen  wird  die  Sanddecke  iiber  den  Eiern  verringert,  nachts  wird 
der  warme  Sand  als  Wàrmespeicher  ûber  den  Eiern  aufgehauft. 
An  bedeckten  Tagen  aber  lassen  die  Vogel  das  Nest  ganz  in  Ru  lie 
und  verhindern  so  eine  allzu  starke  Abkùhlung. 

Das  Auschliïpfen  der  Jungvôgel  ist  eigenartig  durch  das  Fehlen 
des  Eizahns  (oder  der  Eischwiele),  welcher  bei  den  Yogelembryonen 
diesen  Vorgang  gewohnlich  einleitet.  Zwar  ist  das  Fehlen  dieser 
Eischwiele,  soweit  mir  die  Arbeiten  iiber  Grossfusshuhner  zuganglich 
waren,  nirgends  ausdriicklich  festgestellt  ;  er  wird  indessen  auch  nie 
erwahnt.  Bei  einem  eintàgigen  Jungen  von  Megacephalum  maleo 
und  einem  wohl  gleich  alten  von  Megapodius  eremita,  die  sich  in 
der  Sammlung  des  Naturhistorisehen  Muséums  befinden,  sieht  man 
keine  Spur  eines  Eizahns.  Die  Frage,  ob  er  etwa  embryonal 
angelegt  wird,  bleibt  ofîen:  dagegen  zeigen  mehrere  Beobach- 
tungen  einwandfrei,  dass  er  sicher  nicht  die  Rolle  eines  Eibrechers 
ûbernimmt.  Bei  Alectura  lathami  sprengt  der  Jungvôgel  durch 
die  Kraftentfaltung  seiner  Gliedmassen  die  ara  Ende  der  Embryonal- 
zeit  sehr  brùchige  Schale,  die  in  viele  kleine  Stùcke  zerlallt 
(Oustalet  1880/81,  Delacour  1935). 

Dièses  von  der  Norm  der  Vogel  abweichende  Verhalten  verdient 
grossere  Beachtung,  als  es  sie  bisher  gefunden  bat  ;  doch  wird  erst 
eine  genauere  embryologische  l'ntersuchung  zeigen  kônnen,  ob  die 
Eischwiele  den  Megapodiden  primâr  fehJt .  Ihre  Evolution  ist  ja 
aufs  engste  verbunden  mit  der  des  Hornschnabels  der  Vogel,  und 
die  grundverschiedene  Gestaltung  des  Eibrechers  bei  den  ar- 
chaischen  Reptilien  (Hornschwiele)  und  den  progressiven  Squa- 
maten  (Zalmbiidung  des  Praemaxillare)  làsst  die  Vermutung  zu, 
dass  sich  das  Hilfsorgan  des  Schlûpfens  bei  den  verschiedenen 
primitiven  Reptilien  weitgehend  unabhàngig  entwickelt  habe.  Der 
Xachweis  des  primaren  Fehlens  dieser  Bildung  bei  den  Mega- 
podiden sprache  dafiir,  dass  sich  auch  die  Eischwiele  wie  andere 
Sonderbildungen  der  Embryonalperiode  erst  relativ  spàt  in  der 
Evolution  der  Urvôgel  gebildet  hat. 
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Der  Jungvogel  der  Grossfussliiiliner  ist  der  einzige  Nestfluchter 
un ( or  den  flugfaliigen  Viigeln,  der  beim  Verlassen  des  Eies  kein 
Dunenkleid  tràgt.  Die  Kiiekontraelit  ist  ein  lypisehes  Gefieder  aus 
einfachen  Konturfedern  mit  stark  entwickelten  Schwungfedern,  die 
bei  Alectura  lathami  bereits  8  cm  messen.  Die  Vorstellung,  dass 
der  junge  Nestlliichter  ein  Dunenkleid  tragen  iniisso,  war  bis  vor 
Kurzein  so  eingewurzelt,  dass  man  immer  wieder  die  von  Studer 
(zit.  n.  Blaszyk  1935)  auf  Grund  einer  sehr  oberflàchlichen  Priifung 
der  enibryonalen  \ crhaltnisse  gegebene  Darstellung  zitierl  fîndet, 
wonaoh  ein  Erstlingskleid  ans  Dunen  vorhanden  sei,  aber  bereits 
im  Ei  abgestossen  werde.  Die  Beobachtungen  von  Blaszyk  (1935) 
zeigen,  dass  dièse  Auffassung  auf  einem  Irrtum  beruht.  Woh]  wird 
im  Ei  der  Megapodiden  ein  Federkleid  angelegt,  von  dem  einzelne 
Federn  schon  wâhrend  der  Embryonalzeit  abgestossen  werden. 
Dièse  ersten  Federn  sind  aber  Konturfedern.  mit  einem  basalen  (!) 
Dunentei]  und  weichen  nur  durch  die  grossere  Ausdehnung  des 
basalen  Dunenteils  und  die  etwas  lockerere  Struktur  der  Fahne 
von  der  nâchsten  Federgeneration  ab.  Die  Tracht  des  soliliïpfonden 
Jungtiers  der  Megapodiden  hat  dieselben  entgegengesetzten  Deu- 
bungen  erfahren  wie  die  Eiablage  dieser  Vôgel.  So  erklârt  Franz 
(1924)  zwar  die  Fortpllanzungsart  der  Grussïussliuliuer  goradezu 
als  die  des  Urvogels,  sieht  aber  doch  den  weit  entwickelten  Schlùpf- 
zustand  des  Jnngen  als  einen  sekundaren  Erwerb  an.  Nach  der 
Begriindung  die  im  vorhergehenden  Abschnitt  fur  unsere  Vor- 
stellung vom  schlupfenden  Primitiwogel  gegeben  worden  ist, 
miissen  wir  in  der  auffalligen  (  bereinstimniung  des  Megapodiden- 
jungen  mil  der  Erscheinung  des  Altvogels  einen  Beweis  fur  die 
Ursprûnglichkeil  dièses  Zustandes  sehen.  Fbenso  entspricht  es 
unserer  Autïassnng  vom  Gebaren  eines  primitiven  Jungvogels,  wenn 
das  Mejj^jMididenjunge  den  Nestort  als  selbstandiges,  unabhangiges 
Wesen  verlàsst,  sofort  seine  Nahrung  zu  suchen  versteht  und  fâhig 
ist,  geringe  Strecken  zu  fliegen,  gerade  so  weit,  uni  bei  der  Flucht 
oder  naclits  im  Gebiiscli  aufzubàumen,  wie  das  auch  die  Alten  tun. 

Die  lange  Dauer  der  Embryonalperiode  der  Grossfussliiiliner 
muss  auch  als  ein  urspriingliches  Merkmal  angesehen  werden.  Die 
Entvs  icklungszeit  ist  freilich  nur  fur  wenige  Megapodideneier  genau 
bekannt.  Die  zuverlàssigsten  Angaben  deuten  auf  eine  unterste 
Grenze  von  etwa  40  Tagen  (Alectura  lathami,  Delacour  1935); 
fur  Leipoa  ocellata  gibl  Ashby  (1929)  die  sichere  Zahl  von  59-63 
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Tagen  an,  was  der  alten  Angabe  bei  Oustalet  von  wenigstens 
acht  Wochen  entspricht  und  in  schrofîem  Gegensatz  zu  anderen 
Mitteilnngen  von  40  Tagen  steht.  Allen  Angaben  iiber  Entwick- 
lungszeiten  unter  40  Tagen  misstraue  ich,  nicht  um  der  hier  ver- 
tretenen  Grundsâtze  willen,  sondern  weil  die  Unsicherheit  dieser 
Mitteilnngen  zu  deutJich  hervortritt.  Die  Entwicklungszeiten 
zwischen  40  und  60  Tagen  fùgen  den  Zustand  der  Megapodiden 
zwischen  den  der  Reptilien  und  den  der  evoluierteren  Vogeltypen 
ein  ;  die  làngsten  bei  Vôgeln  festgestellten  Brutzeiten  entsprechen 
annahernd    der    kiïrzesten     Embryonalperiode    bei  Reptilien 

(PORTMANN,  1935). 

Primitiv  ist  auch  die  grosse  Eierzabl  eines  Geleges.  Zwar  bietet 
die  Literatur  iiber  Megapodiden  auch  hier  nurwenig  Sicheres;  doch 
ist  fur  Leipoa  ocellata  ein  Gelege  von  11  Eiern.  fur  Alectiira  die 
Zahl  von  12-16  Eiern  festgestellt. 

Das  Wachstum  der  jungen  Megapodiden  verdiente  eine  genaue 
und  vertiefte  Analyse.  Es  verlàuft  verhâltnismâssig  rasch,  wenn 
nian  an  Reptilienzustanden  misst,  abersehrlangsam,\vennevoluierte 
Yôgel  den  Masstab  liefern.  Fiir  Alectura  lathami  wird  eine  Wachs- 
tumsperiode  von  9  Monaten  angegeben  (Delacour  1935);  Bemer- 
kungen,  wie  die,  dass  sich  die  Jungen  bereits  nach  drei  Monaten 
nicht  mehr  von  den  Alten  unterscheiden  lassen,  beziehen  sich  wohl 
auf  das  Aussehen,  besonders  auf  das  Gefieder,  aber  nicht  auf  die 
Km  pri-HTMssr.  I  );i  mil'  keine  l'ntorsuchungen  iiber  das  Wachstum 
dieser  Gruppe  môglich  waren  und  auch  die  Literatur  iiber  Gross- 
fusshuhner  keine  sicheren  Daten  bot,  so  muss  ich  die  wesentlichen 
Eigenheiten  des  primitiven  Wachstums  bei  Vôgeln  am  Beispiel  der 
eigentlichen  Hiihner  darstellen  (s.  den  nachsten  Abschnitt). 

\  ergleicht  man  die  verschiedenen  Erscheinungen  der  Ontogenèse 
von  Grossfusshûhnern  mit  den  Merkmalen  der  primitiven  Vogel- 
entwicklung,  so  wird  man  eine  geradezu  erstaunliche  Lberein- 
stimmung  feststellen  mùssen.  Dabei  muss  nochmals  betont  werden, 
dass  die  Série  der  urspriinglichen  Merkmale  ganz  unabhàngig  von 
der  Beurteilung  der  Megapodiden  aufgestellt  wurde  und  ihre  voile 
Giiltigkeit  behalten  wùrde,  auch  wenn  wir  keine  Megapodiden- 
zustiinde  beobachten  kônnten.  Ich  bezeichne  auf  Grund  dieser 
(  bereinstimmung  die  Ontogenèse  der  Grossfusshiihner  als  die 
primitivste  Entwicklungsart  unter  den  heute  lebenden  fluglahigen 
Vôgeln. 


l'OSTKMHUYONALE    K  NTWI C  K  1. 1'  NO   PEU  VOOEI. 


287 


Dass  dieser  Urspriinglichkeit  des  Entwieklungstypus  auch  der 
arvhaische  Charaklcr  der  Reifeforrn  bis  zu  einem  gewissen  Grade 
entspricht,  darf  bei  dieser  Gelegenbeit  betont  werden.  Mag  auch 
die  Stellung  der  Gesamtordnung  der  Hiihnervôgel  im  System  um- 
stritten  sein:  als  eine  ^zentrale,  alte,  wenig  spezialisierte  Vogel- 
gruppe"  sind  sie  stets  aufgefasst  worden  und  stets  ist  auch  den 
Megapodiden  die  Stelle  der  primit  ivslen  H iihnergruppe  zuerkannt 
worden. 

3.  Das  postembryonale  Wachstum  der  Hiihner. 

Da  keine  genaue  Analyse  des  Wachstums  der  Megapodiden  vor- 
liegt,  rnuss  die  vorangegangene  Darstellung  der  primitiven  Vogel- 
nntogenese  dureh  Beobachtungen  iiber  das  Waehsliini  von  eigent- 
lichen  Huhnervôgeln  ergànzt  werden,  um  unserem  Bilde  der  ur- 
sprûnglichen  Verhàltnisse  noch  einige  wichtige  Ziige  beizufugen. 

Die  Untersuchungen  ùber  das  Wachstum  der  Hiihner,  soweit  sie 
nicht  nur  der  zûcliterischen  Praxis  dienen  wollen,  verfolgen  aile 
dii^  U)sieht,  durch  Vergleich  mit  den  Verhàltnissen  bei  anderen 
Wirbeltieren  allgemeinere  Gesetze  des  Wachsens  zu  ermitteln.  Die 
Tatsache,  dass  bei  manchen  Arten  die  verschiedensten  Organe  eines 
Tieres  in  (îewichls-  odcr  Liin^enent wirklung  sehr  ahnliches  W'achs- 
1 11  m  zeigen  —  ein  Umstand,  der  sehr  drastisch  durch  Latimers 
(1924)  wertvolle  Untersuchungen  an  Hûhnern  demonstriert  wird  - 
gilt  als  Anzeichen  dafùr,  dass  trotz  der  sehr  abwcichenden  Stoff- 
wechsel-  und  Differenzierungsprozesse  in  den  verschiedenen  Or- 
ganen  eines  Tiers  gewisse  gleichartige  Grundprozesse  das  Phanomen 
des  ()Wachstums"  bewirken. 

Unsere  Arbeit  geht  nicht  von  dieser  Problemstellung  ans;  sie 
sucht  nicht  Gemeinsamkeiten  im  Wachstum  verschiedener  Formen 
zu  ermitteln,  sondera  stellt  sich  die  Aufgabe,  im  Gegenteil  die 
gruppentypischen  Besonderheiten  zu  erkennen  und  die  Beziehungen 
zwischen  Wachstumsmodus  und  evolutiver  Stellung  der  betrefïen- 
den  Grii|»|)en  l'est ziileycn.  Dièse  besondere  Hedeutun^  der  W'aclis- 
t  nmsprozesse  ist  hisher  bei  Hiihnern  -  -  wie  ubrigens  auch  bei 
andern  Formen — nicht  dargestellt  worden.  Wohl  hat  L.  Kaufman 
(1927)  auf  wesentliche  Unterschiede  gegeniiber  den  Vorgangen  bei 
Tauben  hingewiesen;  doch  geschah  dies,  um  den  physiologischen 
Gegensatz  von  Nestflïichtern  und  Nesthockern  hervorzuheben. 
Streich  und  Swetosarow  (1937)  machen  auf  bedeutende  Unter- 
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schiede  im  Wachstum  der  Hûhner  und  Enten  aufïnerksam,  und 
setzen  dièse  Verschiedenheiten  in  Beziehung  zum  Milieu  der  beiden 
Yogeltypen,  ohne  indessen  die  Art  dieser  Milieubeziehung  schàrfer 
zu  pràzisieren.  Auch  in  den  allgemeineren  Darstellungen  des  post- 
embryonalen  Wachstums,  wie  sie  Stbesemann  (1927-34)  und 
Groebbels  (1932)  geben,  ist  der  Gesichtspunkt,  von  dem  unsere 
l  ntersucbung  ausgeht,  nie  zur  Geltung  gekommen. 

I)ie  Arlifit  vmi  Latimer  bietet  allo  Grundlagen;  ihr  wurde  das 
Material  fur  unsere  Kurven  entnommen.    Zur  Ergànzung  dienen 
\iigalx'ii   liber  das  W'arlist  mn   von   Rebhiilinem   und  Bankiva- 
Imlmern.  die  duroli  eigene  Beobacbtungen  gewonnen  worden  sind, 
sowie  die  von  Heinroth  (1924-32)  mitgeteilten  Zahlen.    I)a  mein 


Tabelle  1. 


Messungen  wàhrend  der  postembryonalen  Entwicklung  des  Bankivahahns. 
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Material  ûber  die  Entwicklung  des  Bankivahuhns  rrichl  umfang- 
reicli  genug  ist,  uni  statistisch  verarbeitet  zu  werden,  so  werden 
hier  lediglich  die  Messungen  iiber  die  Entwicklung  eines  einzelnen 
Bankivahahns  mitgeteilt  (Tab.  1)  der  sich  nach  vergleichenden 


Abb.  L. 

Die  Kurven  von  1  a)  sind  nach  den  Angaben  Latimers  (1924) 
zusammengestellt;  die  von  1  b)  geben  eigene  Messungen  wieder. 
Die  Masstâbe  links  beziehen  sich  auf  das  Totalgewicht,  die 
rechts  angebrachten  dagegen  auf  das  Gewichl  einzelner  Organe. 


Beobachtungen  vollig  arttypisch  entwickelt  bat.  Die  Beobach- 
tungen  am  Bankivahuhn  verfolgten  vor  allem  den  Zweck,  durch 
N'ergleicli  dicscr  Si ;iiiunlnnn  mit  den  durch  Zucht  ausgelesenen, 
oit  redit  ;il)\vt'iclienden  Mutationen  des  Haushuhns  l'estzustellen, 
Rev.  Su  s  e  de  Zool.,  T.  45,  1938.  19 
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ob  die  Wachstumsverhaltnisse  der  Haushuhner  als  gruppentypisch 
gelten  dùrfen.  Die  bewusste  und  unbewusste  Selektion  durch  den 
Menschen  batte  ja  sehr  leicht  spezielle  Varianten  des  Wachstums 
aus  praktischen  Grunden  begiinstigen  konnen.  Der  Vergleich  der 
Langen-  und  Gewichtsentwicklung  beim  Bankivahuhn  mit  den 
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Abb.  2. 


Zahlen  Latimers,  die  fur  weisse  Leghornrassen  gelten,  zeigt  aber 
klar,  dass  die  Wachstumsprozesse  bei  der  domestizierten  Form 
durchaus  gruppentypisch  ablaufen. 

Die  Gewichtskurve,  die  stellvertretend  als  Ausdruck  der  gesamten 
Wachstumsverhaltnisse  dienen  mag,  zeigt  ein  langsames,  stetiges 
Zunehmen  des  Gewichts,  das  auch  zu  einer  Zeit  noch  gleichmassig 
andauert,  wo  der  Jungvogel  im  Gefieder  làngst  den  Alten  gleicht. 
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Die  Hiihner  gehoren  zu  rien  wenigen  Vogelgruppen,  bei  denen 
Jungtiere,  die  im  Ibrigen  den  Altvogeln  gleichen,  sich  durch 
(irnssenimterseliiede  erkeimeii  lassen.  I  >as  Langenwachstum  ist 
beim  Leghornhahn  etwa  uni  den  140.,  bei  der  Henné  etwa  uni  den 
106.  Tag  des  post  emhryonalen  Lebcns  abgeschlossen.  Das  weitere 
Ansteigen  des  Gewii-lits  beruht  auf  der  Massenzunahme  einzelner 
innerer  Organe  und  auf  der  Anhâufung  von  Fettreserven  (Abb.  la). 

Die  Langsamkeit  und  der  charakteristische  Verlauf  der  Wachs- 
I uinsprozesse  wird  erst  recht  deutlich,  wenn  wir  Hûhnertypen  mit 
anderen  Yogeln  von  annàbernd  entsprechendem  Endgewicht  ver- 
gleicben.  Zn  diesern  Zweck  wurden  in  Abbildung  2  drei  Huhner- 
arten  mit  Sperlingsvogeln  von  âhnlichem  Gewicbt  zusammenge- 
stellt  '.  In  allen  drei  Fallen  ist  der  Kurvenlauf  fur  die  beiden 
Partner  vollig  verschieden:  der  Sperlingsvogel  wàchst  sehr  rasch; 
er  erreiclit  in  zwei  Wochen  bei  den  kleinen,  in  etwa  vier  Wocben 
bei  den  grossen  Formen  das  Mittelgewicht  der  Art,  wobei  der 
Anstieg  in  den  ersten  pdstembryonalen  Tagon  besonders  auffallig 
ist.  lici  den  1 1  lilinervogeln  steigt  die  Kurve  in  der  ganzen  post- 
•  •iidiryuiiali'ii  Zeit  gleirlimassig  an.  Mit  Absicht  wurden  auch  die 
Gewiohtsverhàltnisse  bei  der  Wachtel  dargestellt;  sie  ist  unser 
leichtester  Hûhnervoge]  und  erreichl  deshalb  schon  in  sechs  Wochen 
ihr  Mittelgewicht:  trotzdem  zeigt  der  Vergleich  mit  dem  Wachstum 
der  Amseln,  dass  auch  der  Ieichte  Hiihnervogel  im  Wachstum 
seinen  Verwandten  gleicht.  Die  Wachstumskurve  ist 
\  n  n  der  absolu  ten  Grosse  des  V  o  g  e  1  s  n  u  r  in 
geringfûgigen  Einzelheiten  beeinflusst; 
ihre  G  estait  ist  ein  gruppentypisches 
M  e  r  k  m  a  I  . 

Die  Abbildung  3  zeigt  die  Gewichtskurve  von  Hiihnern  im 
Gegensatz  zu  verschiedenen  etwa  gleich  schweren  Vogelarten:  dem 
primitiven  Typus  des  Huhns  wurden  eine  ehenl'alls  relaliv  liel 
stehende   Form   (Wildente),  sowie  zwei  evolutiv  hochstehende 


1  Als  normale  Mit tel^ewiclite  fiir  die  (largestelltcn  Arten  diirfen  etwa 
die  nachstehenden  Werte  ansenommen  werden: 


)  Amsel  (Turdus  merula  L.)    95  g 

1  Wachtel  [Cotumix  coiurnix  L.)   110  g 

,  )  Rahenkrahe  [Corvus  corone  L.)   500  g 

I  Rebhuhn  (Perdix  perdix  L.)   400-450  g  (c?) 

|  Kolkrabe  (Corvus  corax  L.)   1200  g 

c  I  Bankivahuhn  (Gallus  gallus  L.)   1000  g  (£) 
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Arten  (Milan  und  Kolkrabe)  gegenûber  gestellt.  Der  Verlauf  der 
\\  achstumskurve  unterscheidet  auch  hier  die  verschiedenen  Typen 
in  charakteristischer  Weise  :  das  postembryonale 
Wachstum  verlâuft  b  e  i  s  t  e  i  g  e  n  d  e  r  Evolu- 
tion des  Typus  annâhernd  gleiche  G  e  - 
wichtsverhâltnisse  vorausgesetzt  —  r  a  s  c  h  e  r. 

Die  allgemeinen  Wachstumsverhâltnisse  der  Hùhnervôgel  ent- 
sprechen  sehr  auiïàllig  denen  bei  Reptilien  -  -  also  dem  Ahnen- 


zustand  der  Vôgel;  wir  kônnen  die  Wachstumskurve  geradezu 
als  die  eines  Reptils  bezeichnen,  dessen  Wachstum  durch  Homoio- 
thermie  beschleunigt  ist,  wàhrend  die  Mehrzahl  der  heutigen  Vôgel 
besondere  noch  zu  erôrternde  Verhàltnisse  aufweist  (Portmann 


Das  Wachstum  der  einzelnen  Organe  des  Huhns  zeigt  einen  ganz 
àhnlichen  Verlauf  wie  das  des  gesamten  Kôrpers.  So  ist  das  Làngen- 
wachstum  des  Kopfes  und  der  Beine  beim  Leghornhuhn  zur  gleichen 
Zeit  beendet  wie  das  des  Kôrpers,  das  der  Fliigel  beim  Hahn  nur 
10  Tage  vorher  (am  130.  Tag),  bei  der  Henné  genau  gleichzeitig 
mit  dem  Erreichen  der  definitiven  Grosse  (105.  Tag)  (Abb.  4  a). 
Moine   Messungen  am  Bankivahahn  zeigen,  dass  die  endgiiltige 


['100. 


Abb.  3. 

Die  als  Endgewicht  eingetragene  Linie  bezeichnet  nur  die 
Grôssenordnung  des  Gewichtes  der  gewâhlten  Arten. 


1936). 
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Lange  des  Kopfes  (ohne  Schnabel),  «les  Kamms,  des  Unterarms, 
der  Hand  und  der  Mittelzehe  in  der  Zeit  vom  97.  bis  I L8.  Postem- 
bryonaltag  erreicht  wird.  In  Anbetracb.1  der  sehr  langsamen 
Entwicklung  darf  das  Wachstum  auch  in  diesem  l'aile  fur  die 
verschiedenen  Organe  als  gleichmassig  bezeichnet  werden.  Der 


Abb.  4. 

Die  Kurven  in  4  a)  sind  nach  den  Angaben  Latimers  (1924) 
gezeichnet;  4  b)  gibt  eigene  Messungen  wieder. 

zeitlicbe  l'nterschied  gegenùber  den  Angaben  Latimers  erklarl 
sich  leiclit  :  einmal  sind  Latimers  Zahlen  statistische  Mittelwerte, 
denen  im  individuellen  Fall  betràchtliche  Schwankungen  ent- 
sprechen,  anderseits  mass  er  stets  die  Gesamtlange  der  Extremi- 
taten  oder  des  Kopfes  mit  dem  Schnabel,  sodass  geringere  Unter- 
schiede  in  der  Knt  wicklung  einzelner  Teile,  die  in  nieinen  Zahlen 
liervortreten,  verwischt  werden.   Die  in  meiner  Tabelle  enthaltene 
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Angabe  iiber  die  Lauflànge  beim  Bankivahahn  bedarf  einer  Er- 
klàrung:  sicher  erreicht  auch  der  Lauf  seine  définitive  Lange  vor 
dem  hier  angegebenen  145.  Tag;  leider  mussten  aber  unsere  Mes- 
sungen  wàhrend  eines  Monats  etwa  unterbrochen  werden  (vom 
118.  bis  zum  145.  Tag),  sodass  das  Datum  nicht  genau  angegeben 
werden  kann.  Die  relative  Gleichzeitigkeit  der  Entwicklnng  der 
beiden  Extremitâten  beim  Hubn  wird  auch  von  Streich  und 
Swetosatow  als  Gegensatz  zu  den  Yerhaltnissen  bei  Enten 
hervorgehoben. 

Auch  das  Wachstum  der  inneren  Organe  des  Huhns  erfolgt 
durch  langsamen  und  gleichmàssigen  Zuwachs,  wie  bereits  Crampe 
(1872  zit.  n.  Gadow)  und  Gadow  (1879)  betont  haben.  Die  Zahlen 
fur  Darm  und  Leber  in  der  Abbildung  1  a  illustrieren  dièse  Tat- 
sache.  Wir  diirfen  also  das  Wachstum  der  einzelnen  Organe  des 
Huhns  im  Sinne  von  Huxley  und  Teissier  (1936)  als  weitgehend 
Jsometrisch"  bezeichnen. 

Dièse  Eigenart  àussert  sich  auch  im  frûhen  Auswachsen  der 
Schwungfedern  und  fùhrt  zum  fruhen  Gebrauch  der  Flùgel,  wie  er 
bei  keiner  andern  Vogelgruppe  beobachtet  werden  kann.  Die 
Fàhigkeit,  sich  flatternd  vom  Boden  zu  erheben  und  so  bei  der 
Flucht  oder  des  Nachts  im  Gebiisch  aufzubàumen,  wird  bei  ver- 
schiedenen  Hùhnerarten  etwa  in  den  nachfolgenden  Zeiten  erreicht  : 

Tragopan   1.  postembryonaler  Tag 

Craciden   1 . 

Pfau  und  Argusfasan  ....  3. 

Bankivahuhn   8. 

Schopfwachtel   9. 

Birkhuhn   10. 

Wachtel   11. 

Rebhuhn   11. 

Fasan    12. 

Auerhuhn   14. 

Truthuhn   14. 

Dièse  Zahlen  sind  vielleicht  nicht  einmal  die  fruhesten  fur 
manche  der  angegebenen  Arten.  Frûhe  Flugfàhigkeit  ist  ein 
primitives  Merkmal,  das  den  Jungvogel  dem  Elterntier  in  Bau 
und  Lebensart  angleicht.  Nur  ein  Teil  der  Schwungfedern  ist 
beim   Schlûpfen  des   Hûhnchens  bereits  gebrauchsfertig,  beim 
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Weiterwachsen  von  Unterarm  und  Hand  fûgen  sich  neue  Federn 
dieser  kleinen  Tragflàche  an,  und  die  frùh  einsetzende  Schwingen- 
mauser  sorgt  dafùr,  dass  wahrend  des  spàteren  Wachstums  stets 
ein  gebrauchsfertiger  Fliigel  vorhanden  ist.  Der  Verlauf  dieser 
fur  die  Hûhner  charakteristischen  friihen  Schwingenmauser  ist  von 
Heinroth  (1924-32)  und  anderen  beschrieben  worden. 

Die  relative  Isometrie  der  Wachstumsprozesse  bei  Huhnern  steht 
im  Zusainmenliang  mit  der  Tatsache,  dass  der  junge  Hidinervogel 
vom  Moment  des  Schlûpfens  an  einen  hohen  Grad  von  Selbstàndig- 
keit  besitzt  und,  wenn  auch  unter  dem  Schutz  und  der  Fùhrung 
der  Miitter,  als  typischer  Nestfliichter  selbstàndig  seine  Nahrung 
sucht.  Dièse  Art  der  Lebensfiihrung  setzt  eine  gleichmâssige, 
harmonische  Ausbildung  der  verschiedenen  Organe  voraus,  wie  sie 
auch  den  F^ltern  eigen  ist.  Der  funktionale  Zusammenhang  zwischen 
frùher  Selbstândigkeit  und  isometrischem  Wachstum  ist  indessen 
nur  eine  Feststellung,  keine  Erklârung  der  [sometrie.  Eine  Er- 
klàrung  solcher  Eigenheiten  der  Ontogenèse  durch  den  Nachweis 
von  Beziehungen  zu  Milieuverhâltnissen  muss  nachdrucklich 
abgelehnt  werden.  Das  ontogenetische  Merkmal  kann  erst  Anpas- 
sungswert  haben,  wenn  es  bereits  vorhanden  ist;  wir  erfahren  also 
durch  die  Feststellung  einer  Beziehung  zum  Milieu  nichts  iiber  die 
Faktoren,  die  zu  seiner  Entstehung  gefuhrt  haben. 

Eine  biologische  Erklârung  «1er  Isometrie  des  Wachstums  kann 
nur  gel'unden  werden,  indem  dièse  Erscheinung  in  einen  grossen 
Zusammenhang  gestellt  und  ihr  dadurch  eine  Bedeutung  gegeben 
wird.  Den  griissten,  uns  noch  einigermassen  zugànglichen  Zu- 
sammenhang gibt  uns  die  Stammesgeschichte  einer  Tiergestalt, 
ihre  Evolution,  und  in  diesem  weitesten  Blickfelde  erhàlt  denn 
auch  die  relative  Isometrie  des  Wachstums  der  Huhnervogel  eine 
l  ictère  Bedeutung.  Eine  solche  Erklârung  durch  Einfùgen  eines 
Tatbestandes  in  évolutive  Zusammenhange  behalt  auch  dann 
ihren  Wert,  wenn  durch  kausal-analytische  Untersuchungen 
einzelne  Glieder  des  Kaktorensystems  aut'gedeckt  werden,  durch 
dessen  Wirken  dieser  Tatbestand  realisiert  wird.  Die  kausal- 
analytische  Erklîirung  kiiiin  weder  im  \\  iderspruch  zu  der  hier 
angestrebten  stehen,  noch  vermag  sie  unsere  Deutung  etwa  hin- 
fâllig  zu machen ;  denn  das  Gescliehen  der  Evolutionsprozesse  spielt 
sich  in  einer  Grossenordnung  ah.  die  sich  der  kausal-analyt ischen 
Forschung  entzieht. 
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Isometrie  dos  (  )rganwachstums  ist  ein  Grundzug  der  Tetrapoden- 
struktur  und  damit  auch  des  Reptilientypus  (nur  bei  besonders 
tiefgehenden  Metamorphosen  der  Anuren  treten  Allometrien  auf, 
die  durchaus  sekundàres  Gepràge  tragen).  Die  Isometrie 
ist  a  I  s  (i  e  i  ii  A  li  n  c  n  in  e  r  k  ni  a  I  .  un  d  d  a  ni  i  I  ein 
primitives  M  e  r  k  m  a  ]  der  V  o  g  e  I  o  r  g  a  n  i  s  a  t  i  o  n  . 
Je  weniger  w  e  i  t  s  i  c  h  e  i  n  e  V o  g  e 1 f  o  r  m  v  o  m 
A  h  n  en  t y  p  u  s  entfernt,  desto  ausgesprochener 
w  i  r  d  die  Isometrie  der  O  r  g  a  n  e  n  t  w  i  c  k  1  u  n  g 
a  u  f  t  r  e  t  e  n  :  sie  ist  in  der  Tat  am  auiïâlligsten  bei  den  Mega- 
podiden  und  bei  den  eigentlichen  Hûhnervôgeln,  wàhrend  evolutiv 
hôher  stehende  Gestalten  durch  oft  sehr  ausgepràgte  Allometrie, 
eine  Dissonanz  im  Entwicklungsablauf  der  einzelnen  Korperteile 
ausgezeicbnet  sind.  Nur  im  evolutiven  Zusammenbang,  als  ein 
auffâllig  konservatives  Merkmal  kann  die  Isometrie  der  Wachs- 
tumsverhaltnisse  bei  Hùbnern  sinnvoll  gedeutet  werden.  Der  Wert 
der  friihen  Nuglahigki'it  eine  Kolge  der  Isometrie  — ,  die  Mùg- 
lichkeit,  friih  aut'zubàumen  und  sich  so  vor'Gefahren  zu  schùtzen, 
wird  d  nrc li  misère  I  )cut  nng  nichl  bestritten  ;  aber  dièse  Konsequenz 
eines  besonderen  Wachstumsprozesses  darf  nicht,  wie  das  manchmal 
gesehieht,  als  eine  besondere  Art  von  ,,Ursache"  dièses  Geschehens 
eingesetzt  werden. 

Nur  eine  synthetische,  vergleichende  Untersuchung  der  ge- 
samten  Ontogenesemerkmale  kann  die  hier  hervorgehobene  , .évo- 
lutive Wertigkeit"  der  Wachstumsvorgànge  aufdecken;  denn  nur 
die  Ermittlung  der  alJgemeinen  Primitivmerkmale  eines  Onto- 
genesetypus  gibt  uns  die  Sicherheit,  einzelne  Eigenschaften,  wie 
etwa  die  des  Wachstums,  in  ihrer  evolutiven  Bedeutung  zu  erfassen. 

Wer  die  Môglichkeit  evohitiver  Zusammenhânge  bei  biologischen 
Untersuchungen  ganz  ausser  Betracht  lâsst,  wird  zu  Deutungen 
gefùhrt,  die  uns  den  Einbliek  in  komplexe  Zusammenhânge  vôllig 
verschliessen.  Die  Untersuchungen  von  Streich  und  Swetosarow7 
(1937)  bieten  ein  aufschlussreiches  Beispiel  dafiir.  Die  beiden 
Antiu'cn  srlireiben  anlasslich  des  \'ergleiclis  der  W'achst  uins- 
vorgange  an  den  Extremitàten  von  Hùhnern  und  Enten  (p.  143): 

„Das  Wachstum  beider  Extremitàten  verlàuft  bei  den  Hùhnern 
mehr  synchron,  und  der  Moment  der  Entwicklung  des  Flugapparats 
iàllt  mit  dem  Beginn  des  postembryonalen  W  achstums  zusammen. 
Charakteristisch  ist,  dass  sich  dementsprechend  die  Entwicklung 
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der  Schwungfedern  verândert.  Aul'  Abbildung  5  ( <ler  Autoren) 
sehen  wir,  dass  bei  den  Hiilinern  die  Schwungfedern,  deren  Anlage 
noch  in  der  embryonalen  Période  vor  sich  geht,  ihr  Wachsturn 
schon  in  den  ersten  30-40  Tagen  nach  dem  Schlupf  beenden,  das 
ist  gerade  in  einem  Alter,  \vo  bei  den  Enten  die  Anlage  erst  beginnt. 
Die  Verschiebung  des  intensiven  W'achstums  der  Muskulatur  und 
der  Gefiederentwicklung  auf  einen  friiheren  Zeitpunkt  ist  bei  den 
Huhnern  von  keinen  Verànderungen  begleitet  in  den  Beziehungen 
beider  Prozesse  iin  Vergleich  mit  den  Enten.  Folglich  besteht 
zwischen  dem  Wachsturn  der  einzelnen  Toile  des  Skeletts  der 
Extremitàten,  ilirer  Muskulatur  und  Befiederung  eine  bestimmte 
Korrelation." 

Streich  und  Swetosarow  stellen  also  bei  Huhnern  eine  Ver- 
sohiebung  des  inlensiven  Waehstums  der  Kliigeliniiskeln  und  des 
Fluggefïeders  auf  einen  friiheren  Zeitpunkt  fest.  Dièse  Erscheinung 
in  der  Ausbildung  der  Vorderextremitât  ist  aber  nur  eine  „Ver- 
schiebung",  wenn  sie  auf  die  Verhàltnisse  bei  Enten  bezogen  wird, 
wenn  diesen  also  der  Charakter  einer  Norm,  eines  Ausgangszu- 
standes  zuerkannt  wird.  Es  liegt  mir  ferne,  anzunehmen,  die  beiden 
Autoren  betrachteten  die  W'achst  mnsverhaltnisse  bei  Enten  als 
besonders  typische  Norm;  es  scheint  mir  cher,  dass  sie  den  Fall 
der  Hùhner  auf  die  Verhàltnisse  bei  Enten  beziehen,  weil  sie  sich 
eben  mit  dieser  Vogelart  beschâftigen.  In  diesem  balle  ist  aber 
der  Ausdruck  it\ orschiebung"  irrofuhrond,  da  ja  dem  Bezugs- 
system  keine  objektive  Bedeutung  zukommt. 

Die  vergleichende  ontogcnctische  (  ntersuehung  bietet  uns 
dagegen  eine  Norm,  einen  Ausgangspunkt  fur  Vergleiche,  zwingt 
sie  uns  doch  zum  Schluss,  dass  die  ontogenetischen  Zustande  bei 
1 1  idinervôgeln  als  sehr  urspriingliche  zu  bewerten  sind.  Von  dieser 
Grundform  ans  betrachtet,  muss  das  Wachsturn  der  Enten  als 
sekundârer,  als  abgeânderter  Prozess  dargestelU  werden:  bei  den 
Enten  hat  eine  ^Versclnebung"  stattgefunden.  Dièse  entgegenge- 
sctztc  I  mrstcllung  klarl  dann  auch  soglcich  jene  weitere  Feststellung 
von  Streich  und  Swetosarow  auf:  dass  nàmlich  die  von  ihnen 
bei  den  llidincrn  angcnoinnicne  N'erschiebung  von  keinen  \  eràn- 
derungen  in  den  Beziehungen  des  Wachstùms  der  Muskulatur  und 
der  (ieliederbildung  begleitet  sei.  Die  Enl wi(  klung  der  Hiihner- 
extremitâten  erfolgt  eben,  ihrem  primitiven  (iesamtcharakter  enl- 
sprechend,  nicht  nur  relativ  gleichartig  (isometrisch)  in  der  Vorder- 
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uikI  Hinterextremitât,  sonder»  ihr  primitiver  Charakter  àussert 
sirli  ebensosehr  in  der  Gleichmassigkeit  der  Entwicklung  der  ein- 
zelnen  Teile  einer  Extremitât,  des  Skeletts,  der  Muskeln  und  Federn, 
sowie  der  nervosen  Beziehungen.  Die  Gestaltung  der  Entenextre- 
mitàten  dagegen  zeigt  nicht  nur  die  zeitliche  Verschiedenheit 
in  der  Ausbildung  von  Fliigel  und  Bein,  sondern  auch  eine 
Dissoziation  (Allometrie)  der  Entwicklungsvorgànge  in  den 
einzelnen  Teilen  des  Fltigels. 

Vergleiche  wie  die  von  Streich  und  Swetosarow  durchgefuhr- 
ten  konnen  nur  dann  sinnvolle  Resultate  ergeben,  wenn  das 
Bezugssystem,  in  dem  sie  durchgefiihrt  werden,  nicht  nur  genau 
bezeichnet  ist,  sondern  aucli  duicli  nllgemeinere  biologisclie  'Fat - 
sachen  als  das  fur  den  durchzufuhrenden  Vergleich  zu  fordernde 
Ausgangssystem  erwiesen  wird.  Das  Bezugssystem  fur  den  Ver- 
gleich ontogenetischer  Vorgange  kann  aber  nur  durch  die  évolutive 
Ordnung  der  Erscheinungen  gewonnen  werden,  weil  dièse  gegen- 
wàrtig  die  einzige  Ordnung  darstellt,  welche  den  Anspruch  erheben 
darf,  Ausdruck  von  Verwandtsohaftsbeziehungen  der  tiérischen 
Formen  zu  sein. 

II.  Der  Spâtzustand. 

Der  Reichtum  der  gegenwàrtig  lebenden  Vogelgestalten  schliesst 
von  vornherein  die  Annahme  aus,  dièse  Formenfulle  sei  in  einer 
einzigen  Evolutionsreihe  mit  zunehmender  Differenzierung  erreicht 
worden.  Die  Evolution  der  Vogel  ist  in  den  verschiedensten  Rich- 
t  ungen  erfolgt  und  nur  eine  grùndliche  vergleichende  Untersuchung 
wird  die  Frage  entscheiden  konnen,  ob  dièse  so  verschiedenen  Ent- 
wicklungsreilien  in  der  L'mgestaltung  ihrer  Ontogenèse  gewisse 
Gemeinsamkeiten  zeigen,  oder  ob  der  Ontogenesetj^pus  in  ebenso 
divergenter  Weise  umgeformt  worden  ist  wie  die  Gestalt  des 
reifen  Tiers. 

I  )  i  e  Beantwortung  dieser  Frage  wird  wohl  a  m  besten  dadurch 
begonnen,  dass  wir  an  einer  sicher  als  evoluiert  zu  bewertenden 
Vogelgruppe  den  Abstand  ermitteln,  der  ihre  Ontogenèse  von  den 
Zustânden  bei  Primitivvôgein  trennt.  Die  Grundlagen  fur  die 
spatere  aJlgemein  vergleichende  Untersuchung  konnen  nur  an  den 
am  klarsten  erkennbaren  Verhâltnissen  mit  einiger  Hoffnung  auf 
Siclierheit  gewonnen  werden. 
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Die  grosse  Ordnimg  (1er  Sperlingsvogel  (Passeres)  hietel  fur 
unseren  Versuch  einen  ganz  besonders  giinstigen  Ausgangspunkt, 
weil  ihre  évolutive  Wertung  als  hochentwickelte  Gruppe  so  gut  wie 
unbestritten  ist.  Die  Passeres  stellen  eine  entschieden  progressive 
Gruppe  dar;  i lire  évolutive  Entfaltung  tritt  uns  in  ihrer  Arten- 
und  [ndividuenzahl  sowohl  als  in  der  weiten  geographischen  Ver- 
breitung  entgegen  ;  sie  zeigt  sich  in  der  Einpassung  in  dieverschie- 
densten  Lebensràume  und  st eh t  uns  auch  in  der  erstaunlichen 
Anpassung  an  die  neucn  Verlialt nisse  der  mensehlichen  Kultu- 
deul  lich  vor  Augen. 

Die  Basis  dieser  l  berlegenheit  muss  in  der  Gesanitkonstitution 
des  Sperlingstypus  gesuchl  werden.  Die  gesteigerte  Leistungs- 
faliigkeit.  welelie  die  Passf  res  vor  anderen  Vogelgruppen  auszeichnet, 
reiht  ihre  Evolution  in  die  von  Sewertzoff  (1931)  aufgestellte 
Gruppe  der  ()Aramorphosen"  ein.  Der  Sperlingstypus  zeigt  in 
hohem  Masse  jene  Vereinigung  von  Differenzierung  und  Zentrali- 
sation,  die  Franz  (1935)  als  ^Elévation"  oder  t\ 'ervollkoinninung" 
bezeichnet.  Als  Zentralisation  im  weitesten  Sinne  des  Wortes  muss 
die  Evolution  des  Sperlingstypus  zu  geringerer  Korpergrosse 
bezeichnet  werden.  Die  Morphologen  sind  darin  einig,  dass  die 
Ahnen  der  Gruppe  grosser  als  die  Mehrzahl  der  heutigen  Vertreter 
waren.  Als  Zentralisation  muss  auch  das  Fehlen  von  exzessiven 
Kiirperbildungen  bezeichnet  werden,  das  die  Gruppe  der  Passeres 
so  gleichformig  gestaltet  und  ihre  ûbersichtliche  Gliederung  zu 
einer  der  schwierigsten  Aufgaben  der  Wirbeltiersystematik  macht. 
Die  wenigen  Exzessbildungen  werden  uicht  etwa  durch  \  erlange- 
rungen  von  Beinen,  l-'liigeln  oder  Hais  erreicht,  welche  gesteigerte 
Anspriiche  an  den  Stoiïwechsel  des  Organismus  stellen  wûrden, 
sondern  sie  werden  durch  tote  Federbildungen  verwirklicht,  die 
nur  Wi'ihrend  einei'  heseh r;i n k I en  I  îildungsperinde  erhdhten  Stolï- 
umsatz  verlangen. 

Die  hoïie  Entwicklung  und  dei'  aullallig  starke  Anteil  des  Zent  ral- 
nervensystems  am  Kiirperbau  sind  ehenl'alls  wesentliche  (Wiedei 
dieser  allgemeinen  ,, Zentralisation"  -  stellen  sie  doch  uberhaupl 
wichtige  Kriterien  fur  die  l'ortsehreit ende  Evolution  hei  alleu 
Wirbeltiergruppen  dar.  Das  Gewichtsverhâltnis  der  Hemispharen 
zum  ùbrigen  Gehirn  betragt  bei  Sperlingsvogeln  etwa  2,8-2,0  :  L, 
bei  lluhnern  dagegen  nur  etwa  1. 1-0, !C>  :  1.  In  diesem  Zusammen- 
hang  darf  auch   auf  die   intéressante   Erscheimmg  hingewiesen 
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werden,  dass  im  Dressurversuch  die  fiir  Singvôgel  fur  die  Ent- 
stehung  einer  wirksamen  Erfahrung  notige  Zahl  von  Versuchen 
viel  geringer  ist  als  bei  Hùhnervogeln  (Mostler,  1935).  Das 
Studimn  <ler  Syrinxgestaltung  oder  das  des  eutaxischen  Flùgels 
bietet  weitere  Argumente  fur  die  Entwicklungshôhe  der  Passeres. 

Der  asthetische  Gesarnteindruck  einer  harmonischen  Gliederung 
ist  die  Wirkung  dieser  auffalligen  Zentralisation.  Die  Differen- 
zierung  der  Sperlingsgruppe  wirkt  sich  in  selir  geringen  Proportions- 
verscbiebungen  und  Grossenvariationen  aus;  sie  zeigt  sich  vielmehr 
in  einer  Fulle  von  feinen  Varianten  der  Fârbung  und  der  Anpassung 
des  Verhaltens  an  besondere  Eebensràume;  sie  entfaltet  sich  also 
in  einer  Weise,  die  nirgends  die  stammesgeschichtliche  ,,E!evation" 
des  Gesamttypus  preisgibt. 

Da  nur  wenige  andere  Vogelgruppen  so  aufïâllig  das  Gepràge 
eines  hochentwickelten  Typus  zoigen,  so  werden  wir  die  Onto- 
genèse der  Sperîingsvngel  als  Beispiel  eines  hochevoluierten  Ent- 
w  icklungsganges  untersuchen,  wobei  aber  nie  vergessen  werden 
darf,  dass  die  derart  gewonnenen  Ergebnisse  vorerst  nur  fiir  dièse 
besondere  Evolutionslinie  der  Vôgel  gelten  diirfen. 

Schon  eine  oberflachliche  Obersicht  der  vielen  lângst  bekannten 
Titlsachen  der  Ontogenèse  von  Sperlingsvogeln  ermôglicht  uns,  der 
fruher  gewonnenen  Série  veut  IMmitivmerkmalen  eine  entsprechende 
Reihe  von  Eigenschalten  einer  evoluierten  Ontogenèse  gegenuber 
zu  stellen  : 

1.  Ablage  der  Eier  in  koniplizierte  Xester,  im  typischen  Fall  auf 
Bàumen  oder  an  anderen  iiber  dem  Boden  gelegenen  Nestorten. 
Aik  Ii  in  atypischen  Fallen,  bei  Bodenbriitern,  trâgt  das  Nest  das 
Geprage  eines  Baumnestes.    Bebriitung  durch  die  Altvngel  (= 
Wârmezufuhr  durch  den  elterlichen  Korper). 

2.  Eierzahl  eines  Geleges  gering,  in  der  Regel  unter  10. 

3.  Embryonalperiode  kurz,  im  typischen  Fall  unter  20  Tagen. 

4.  Jungtiere  beim  Verlassen  der  Eihïïllen  den  Eltern  sehr  un- 
ahnliche.  mit  besonderen  Jugendorganen  ausgestattete  Nesthocker, 
die  bis  zum  Erreichen  der  Flugfahigkeit  und  bis  zum  Abschluss  des 
Wachstums  auf  Schutz,  Ernàhrung  und  zeitweilige  Wârmezufuhr 
durch  die  Altvogel  angewiesen  sind. 

5.  Postembryonales  Wachstum  der  Jungvogel  sehr  rasch;  die 
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arttypische  Kôrpergrosse  wird  annàhernd  mil  der  Flugfàhigkeit 
odcr  schon  vorher  erreicht. 

Der  Vergleich  dieser  Reilie  mit  der  frùher  aufgestellten  Gruppe 
primitiver  Merkmale  zeigt  bereits  in  grossen  Umrissen  den  ge- 
waltigen  Evolutionsprozess,  der  den  Ablauf  der  Ontogenèse  umge- 
staltet  hat.  Die  nachfolgende  Analyse  der  wichtigsten  Eigenheiten 
dieser  evolnierten  Ontogenèse  gilt  vor  allein  den  Erscheinungen  des 
Wachstums  und  der  Ernàhrung,  der  Gefiederbildnng  und  der  Aus- 
gestaltung  der  Sinnesorgane.  Andere  Einzelheiten  sind  mehr  als 
Ergànzung  beiget'iigt  worden,  da  sie  Pbànomene  betreffen,  die  wohl 
allgemeiner  bekannt  sind,  aber  doch  durch  die  évolutive  Betrach- 
tung  in  ungewohntem  Lichte  eine  neue  Bedeutnng  gewinnen. 

1.  Eierzahl  eines  Geleges. 

Die  Eierzahl  eines  Geleges  wird  im  Laufe  der  Evolution  der 
Passeres  reduziert.  Der  Yergleieh  der  als  primitiv  ermittelten 
Verhàltnisse  und  der  bei  Huhnervogeln  gefundenen  Eierzahlen  mit 
den  Gelogen  von  Sperlingsvogeln  zeigt  dièse  Yerringerung  deutlich. 
Am  drastischsten  tritt  sie  uns  entgegen,  wenn  man  die  Verhàltnisse 
rein  tropiseher  Vertreter  der  evolutiv  extremsten  Gruppen  be- 
trachtet:  die  Megapodiden  weisen  Eierzahlen  von  10-16  auf,  wàh- 
rend  die  Passeres  der  heissen  Zone  auffàllig  ofl  nur  die  Zweizah] 
zeigen.  Dièse  Reduktion  steht  sicher  in  eineni  tieferen  Zusammen- 
hang  mit  dem  ail m;i h  1  iohen  Obergang  zur  Anlage  von  Baumnestern. 
Aile  omit  hologiscli  iuteressierten  Biologen  wissen,  wieviel  Versuche 
bereits  unternommen  worden  sind,  um  die Zusammenhànge  zwischen 
Eigrôsse  oder  Eigewich.1  und  Kôrpergewicht,  oder  zwischen  Ei- 
grôsse  und  Wachstumsgeschwindigkeit  zu  ermitteln  (s.  Heinroth 
1922,  Groebbels  1!)32,  1937).  So  wertvoll  das  Sammeln  dièses 
reichen  Materials  gewesen  ist,  so  sind  doch  die  wissenschaftlichen 
Einsichten,  die  wir  dadurch  gewonnen  liaben,  redit  diirftig.  Auch 
dièse  Problème  werden  einer  Lôsung  erst  nàher  gebracht,  wenn  - 
neben  amlern  Gesiehtspunkten  —  die  F  rage  der  evolut  iven  Stellung 
besl inimter  \ogeltypeu  und  ihrer  ontogenet isclien  ICrsclieinungen 
mitberiicksichtigl  wird.  Fine  dieser  bisher  zu  wenig  gewiirdigten 
Tatsachen  ist  die  Abnahme  der  Eierzahl  eines  Geleges  im  haute 
der  Stammesgeschichte  des  passerinen  Typus.  Ich  bin  mir  wohl 
bewusst,  dass  dièse  FestsLellung  erst  der  Ausgangspunkl  l'iir  weitere 
Untersuchungen  sein  kann.    So  wird  ja  beispielsweise  in  dieser 
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Studie  die  Frage  gar  nicht  hen'i h rt ,  wie  das  \ iil'zichen  mehrerer 
linili'ii  nt  ciiier  Fort  pflanzungsperiode  voin  evolutiven  Gesiclits- 
punkt  ans  zu  bewerten  sei.  Auch  die  \Miangigkeii  der  Eierzahl 
eines  Geleges  von  den  klimatischen  Bedingungen  ist  noch  nicht 
in  dièse  Betrachtung  eingefugt,  da  zur  Zeit  noch  d;is  Malerial  fui' 
die  IJcai'lieil  un  g  dieser  Problème  gcsain  m  cil  wird.  \  ne  h  die  Lôsung 
solelier  Fragen  kann  nur  durch  eine  synthetische  Verwertung  aller 
zugânglichen  Tatsachen  erreichl  werden,  und  unter  diesen  durfen 
die  mit  der  Kvnlution  zusammenhàngenden  nichl  fehlen. 

2.  Nestbau. 

Dass  die  Ausbildung  der  komplizierten  Nestbauinstinkte  einer 
der  wesentlichsten  Teilprozesse  der  Evolution  der  Sperlingsvogel 
ist,  braucht  wohl  kaiim  hervorgehoben  zu  werden.  I)iese  Eigenart 
des  Singvogellebens  ist  von  jeher  von  allen  Naturfreunden  mil 
einfiihlender  Liebe  und  Bewunderung  als  eine  der  wunderbarsten 
tierischen  Handlungen  beachtet  worden.  Die  Nestbautechnik 
dieser  Gruppe  liefert  ùbrigens  eines  der  schônsten  Beispiele  fur  die 
eingangs  vertretene  Thèse,  dass  Instinkthandlungen  ebenso  art- 
typisch  oder  gruppentypisch  sein  kônnen,  wie  irgendwelche  korper- 
liehe  Bildungen.  Die  wichtigen  Untersuchungen  von  M.  Nk  e 
(1933  34)  arn  arnerikanischen  Singamnier  ( M elospiza  mélodia) 
haben  neuerdings  durch  eingehende  Kontrolle  einzelner  Individuen 
gezeigt,  dass  von  einer  Vervollkommnung  der  Nestbautechnik  im 
Laufe  des  Einzeldaseins  nicht  die  Rede  sein  kann,  sondern  dass 
das  erste  Nest  so  vollkommen  gebaut  wird  wie  irgend  ein  spàteres. 
Dièse  Tat  sache  hebt  den  Instinktcharakter  dieser  Kunstfertigkeh 
klar  hervor.  Der  Typus  des  Nestes  von  Sperlingsvôgeln  scheint 
das  Baumnesl  zu  sein  —  die  Nestbauten  von  Boclenbriitern  unter 
den  Passeres  weisen  ganz  gleiche  Bauart  auf  wie  die  der  Baum- 
und  Buschfornien  und  unterscheiden  sich  deutlich  genug  von  den 
Bodennestern  primitiverer  Vogelgruppen,  wie  wir  sie  etwa  bei 
Hiihnervôgeln  oder  bei  Regenpfeifern  finden. 

3.  Verkiirzung  der  Embryonalperiode. 

Die  Verkiirzung  der  Brutzeit  im  Laufe  der  Evolution  der  sper- 
lingsartigen  Viigel  ist  sehr  auffàllig.  Der  Evolutionsvorgang 
beginnt  mit  der  bereits  dargestellten  Einrichtung  des  Briitens, 
welche  ans  einer  poikilothermen  eine  homoiotherme  Embryonal- 
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période  schafft.  Wâhrend  wir  bei  den  eigentlichen  Uiihnervogeln 
trotz  bereits  betràchtlicher  Verkiirzung  noch  mimer  Brut  zeiten 
von  20  bis  30  Tagen  als  Norm  finden,  schlùpfen  die  Jungen  der 
grôssten  Sperlingstypen,  der  Raben,  schon  nacb  18  Tagen,  die  der 
iiberwiegenden  Mebrzahl  der  kleinen  Formen  bereits  nach  L2-14 
Tagen.  Nur  der  australische  Leierschwanz  (Menura)  der  in  vielen 
Hinsichten  eine  eigenartige  Mischung  von  primitiven  und  einseitig 
spezialisierten  Merkmalen  zeigt,  bebriitet  sein  einziges  Ei  wâhrend 
35  Tagen. 

Nicht  aile  Evolutionslinien  der  Vogelgestaltung  zeigen  die  lïir 
Passerez  charakteristische  Verkiirzung  der  Brutzeit.  Bei  mancben 
weit  entwickelten  Sturmvôgeln  ist  wohl  die  Eizahl  auf  2  oder  1 
rednziert  wurden,  die  Urutzeit  bleibt  ;iber  viell'aeh  eine  sehr  lange. 
Wie  bereits  gesagt,  gill  i insère  Untersuchung  zunàchsl  nur  den 
Erscheinungen  in  der  Evolutionslinie  der  Sperlingsartigen. 

4.  Das  postembryonale  Wachstum. 

Die  Untersucbung  des  VVachstums  von  Hiihnervôgeln  bal 
gezeigt,  dass  die  Gewiebtskurve  dieser  Vôgel  als  Représentant  der 
\\  ;n  list  m nisvorgange  der  einzelnen  Teile  gelten  kann  und  dass  die 
weitgebende  Isoinetrie  iler  einzelnen  Organe  mit  der  sehr  friiben 
Selbstàndigkeit  des  Jungvogels  zusammenhangt  und  in  der 
Vogelontogenese  als  primitive  Eigenschaft  gelten  muss. 

Ganz  anders  verlâui't  das  Waelistum  der  evoluierten  Vôgel. 
Hier  zeigen  die  verschiedenen  Organe  Wachstumsvorgange,  die  so 
sehr  von  der  Gesamtkurve  der  Gewichtsverhaltnisse  abweichen, 
dass  sie  als  disharmonisch  erscheinen  und  als  allometrisch  bezeichnet 
werden  miissen.  Grokmhki.s  liât  1S32  (S.  724,."))  scdion  darauf 
liingewiesen,  dass  dièse  Wachstumskurven  nicht  als  giiltige  Reprii- 
sentanten  des  Wachstums  der  Einzelorgane  aufgefasst  werden 
diirfen. 

Um  die  Eigenart  dieser  Vorgange  hervorzuheben  und  ihre 
Zusammenhânge  mit  dem  gesamten  Ablauf  einer  evoluierten  Onto- 
genèse zu  erl'ahren,  wurdi'  eine  genauere  l'rutung  des  Wachstums 
bei  Staren  (Stunins  vulguris  L.)  durchgefi'ihrt  und  durch  Beobach- 
tungen  an  anderen  Passeres  ergànzt.  Junge  Staren,  deren  Schlûpf- 
tag  bekannt  war,  wurden  im  Laboratorium  aufgezogen.  Die 
Ernàhrung  wurde  den  uat iirlichen  \  erhaltnissen  moglichst  genaii 
angepasst,  vor  allem  was  Fiitterungszeit.  Hàufigkeit  der  Fûtterung 
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und  Nabrungsmenge  anbetraf.  Die  Kontrolle  von  Jungstaren,  die 
im  Nest  von  ihren  Eltern  grossgezogen  wurden,  lieferte  den  Beweis, 
dass  die  Laboratoriumstiere  sich  ganz  arttypisch  entwickelten. 
Die  Wagungen  wurden  stets  ara  friïhen  Morgen  vorgenommen,  an 
vôllig  nuchternen  Tieren,  deren  Kotabgabe  jeweils  durch  Verfuttern 
einer  geringfiigigen  .Xabrungsmenge  ausgelost  worden  war.  Die 
Zahlen  geben  also  das  genaue  Korpergewicht.  Die  individuellen 
l  nterschiede  sind  recht  grosse,  doch  betrefîen  sie  immer  nur  die 
absoluten  Werte,  nie  aber  den  allgemeinen  Charakter  des  Gesamt- 
ablaufs:  die  Gestalt  der  Gewichtskurve  ist  stets  dieselbe.  In  der 
Tabelle  2  sind  8  von  17  genau  beobachteten  Yersuchstieren  in 
ibren  Gewichtsverhâltnissen  dargestellt,  wobei  sehwere  und  leichte 
Tiere  ausgewâhlt  wurden.     Aile  Staren  erreichen  in 

Tabelle  2. 


Postembryonale  Gewichtsverhàltnisse  bei  Staren. 


Postem- 
brvonal- 
tag 

No.  1 

Nos.  -2,  3 

Nos  4,  5 

No.  6 

i 

No.  8 

1 

5,3 

9 

8 

4 

20 

5 

22.0 

20,6 

20.9 

6 

26,6 

24.9 

25,6 

28.8 

26.9 

27.6 

8 

33.1 

30.6 

33,2 

9 

38.8 

37,7 

39.3 

10 

43.0 

43.9 

44,5 

il 

48.1 

48.5 

49.2 

12 

52.5 

53,9 

56,5 

13 

53,7 

59.7 

60.7 

67,2 

69,5 

75,2 

14 

57,5 

60.5 

60.5 

66.9 

69.6 

75.4 

15 

64.0 

60.7 

61,6 

66,9 

73,7 

75,5 

16 

66.5 

61,6 

64,4 

70,2 

75,3 

74,7  ? 

i; 

66,2 

79,5 

18 

61,8 

67,1 

70,3 

76,1 

83,5 

19 

67,9 

62,1 

67.5 

70,5 

76,5 

75,6 

20 

67,2 

57 

62.2 

65.7 

70.5 

70,1 

21 

68.1 

57,7 

63.6 

66.9 

69,2 

69.5 

22 

53.5 

60,5 

63.9 

67.9 

68,4 

23 

55,4 

58.9 

63,5 

66,0 

67,7 

(In  der  2.  und  3.  Reine  sind  die  Gewichte  von  zwei  verschiedenen  Tieren 
eingetragen  und  dureh  fettgedruckte  ZifTern.  welche  das  letzte  Gewicht  des 
jùngern  Stadiums  bezeichnen,  gesondert  worden). 
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d  e  r  Z  e  i  t  v  o  m  17.-19.  Postembryonaltag  e  i  n 
H  ô  chstgewicht  ;  aachher  sinkt  das  Gewicht  etwas  und  ist 
kleineren  Schwankungen  unterworfen.  Das  Hochstgewicht  muss 
als  eine  sichere  Tatsache  hervorgehoben  werden;  denn  die  Wàgungen 
wurden  gerade  in  der  Spâtphase  des  postembryonalen  Nestlebens 
besonders  genau  durchgefuhrt. 

Ganz  àhnliche  Verhâltnisse  zeigt  eine  Aufzucht  von  Kleibern 
(Sitta  europaea  L.),  die  miter  denselben  Bedingungen  wie  die 
Jungstaren  ernàhrt  und  gewogen  wurden  (Tab.  3).  Auch  der  junge 
Kleiber  erreicht  ein  Hochstgewicht,  das  bereits  um  den  24.  post- 

Tabelle  3. 


Postembryonale  Gewichtsverhàltnisse  beirn  Kleiber. 


Postein- 

bryonaler 

Nos.  1,  2 

No.  3 

No.  4 

No.  5 

Tag 

8  S 

9 
12 

in 

12,6 

13^7 

14 

15^25 

15 

16,1 

16 

16,5 

19 

16.0 

17,9 

19,1 

20 

19,4 

16.9 

18,4 

20,3 

21 

21,4 

18,6 

21,0 

21.6 

22 

22,7 

20.5 

21,1 

22,9 

23 

22,7 

20,8 

21,2 

23,3 

24 

22,8 

21,3 

2 1 .95 

23,9 

26 

24,1 

22,05 

22,8 

24,0 

27 

22,25 

22,55 

23,9 

28 

23,2 

22,25 

22,95 

23,35 

29 

22,65 

23.25 

24,1   Beginn  des 
Fiat terns 

30 

20 

22.41 

23,25 

24,05 

31 

21,96 

22,95 

23,75  Gefteder 

voll  entwickelt 

32 

19,7 

20,1 

21,3 

33 

21,0 

18,2 

20,0 
21,2 

21,6 

34 
35 

21,5 

20,8 

38 

21,5 

Selbstàndig 
fressend 

39 

20,4 

20,55 

43 

21,5 

49 

21,4 

57 

21,0 

Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,  1938.  20 
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embryonalen  Tag  auftreten  kann  und  sich  infolge  des  langsameren 
Wachstums  dieser  Art  bald  in  einem  deutlichen  Gipfel  der  Wachs- 
tumskurve  (Nr.  2  der  Tab.  3),  bald  in  einem  mehrere  Tage  um- 
fassenden  Plateau  der  Kurve  âussert.  Nachher  wird  ein  post- 
embryonales  Minimum  erreicht,  dem  ein  sehr  allmâbliches  An- 
steigen  zum  typischen  Artgewicht  folgt. 

Das  in  den  beiden  Tabellen  auftretende  Hoehstgewicht  wûrde, 
da  es  nicht  bei  allen  Individuen  genau  am  gleichen  Tage  in  Er- 
scheinung  tritt,  bei  einer  statistischen  Behandlung  unseres  Materials 
und  der  Mitteilung  von  Mittelwerten  nicht  sichtbar  werden.  Erst 
ein  Zahlenmaterial  von  sehr  grossem  Umfang  wûrde  dièses  art- 
typische  Merkmal  auch  im  Mittelwert  hervortreten  lassen.  Da  bei 
der  Untersuchung  von  Tieren,  die  nicht  wie  Laboratoriumsobjekte 
in  grosser  Zahl  zur  Verfùgung  stehen,  eine  einwandfreie  statistische 
Erfassung  unmôglich  ist,  so  wird  hier  das  genaue  Verfolgen  der 
einzelnen  Kurve  und  der  Vergleich  ihres  Gesamtablaufs  umso 
wichtiger. 

Dièses  postembryonale  Hoehstgewicht,  das  auch  Stresemann 
(1927/34)  als  fur  viele  Nesthocker  charakteristisch  erwâhnt,  ist  in 
seiner  Eigenart  bisher  nicht  beachtet  worden.  Man  sah  im  Ab- 
sinken  der  Gewichtskurve  gegen  das  Ende  der  Nestzeit  etwa  eine 
einfache  Folge  der  vermehrten  Bewegung  oder  der  verminderten 
Futterung  durch  die  Eltern.  Doch  zeigt  schon  die  Tatsache,  dass 
dièses  Hoehstgewicht  bei  Schwalben  bereits  am  10.  Postembryonal- 
tag  {Hirundo  rustica,  Wâgungen  in  Basel)  oder  am  12.  {H.  erythro- 
gaster,  U.S. A..  Stoiner)  eintreten  kann,  dass  dies  Phânomen  eine 
genauere  Analyse  verlangt,  da  es  sich  nicht  um  eine  Erscheinung 
handeln  kann,  die  nur  am  Ende  der  Nestzeit  infolge  veranderter 
Lebensweise  der  Jungen  auftritt.  Der  Fall  des  Pelikans,  der  bei 
10  kg  Artgewicht  ein  postenibryonales  Hoehstgewicht  von  13,85  kg 
zeigt,  wobei  wàhrend  dieser  Période  weder  die  Bewegungsart  des 
Jungvogels  noch  die  Fùtterungsweise  durch  die  Alten  sich  ândert, 
beweist  ebenfalls,  dass  hier  besondere  Erscheinungen  aufzuklàren 
sind  (Portmann  1937).  Die  folgenden  Wâgungen  an  einzelnen 
Organen  des  wachsenden  Stars  sollen  ein  Beitrag  zu  dieser  Analyse 
sein. 

Zuerst  wurde  das  Wachstum  einzelner  Teile,  soweit  sie  àusserlich 
erfassbar  waren,  durch  Lângenmessungen  ermittelt.  Die  Ergeb- 
nisse  sind  in  der  Tabelle  4  und  inAbbildung  kb  zusammengestellt. 
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keines  tler  hier  dargestellten  Organe  zeigt  eineri  W'achst  nnispro- 
zess,  der  das  Hochstgewicht  vom  17.-19.  Tag,  resp.  das  Sinken  der 
Gewichtskurve  nach  diesem  Tag  erklàren  wûrde.  Einzig  der 
Schnabelwulst  zeigt  ein  postembryonales  Maximum  und  betràcht- 
liche  Abnahnie  gegen  dits  Knde  der  Nest  zeit  ;  doeh  sind  dièse 
linearen  Yeriinderurigen  zn  gering,  als  dass  sie  in  der  Gewichtskurve 
zum  Ausdruck  kâmen. 

Ta  BELLE  4. 


Messungen  wuhrend  der  postembryonalen  Entwicklung  des  Stars. 


tu 
s 

~z 
o 
~ 

O 

Ot 

«  -° 
r-  ■_ 

O 

i.2 

-  :l 
A  CJ 

Dorsale 
Schnabellânge 

-  = 
> 

o 
M 

— 

7Z 

SI 

> 

ta 

ta 

< 

-  = 

ce 

V 
tù 

Lange  des 
Sternums 

Hôhe  des 
Brust  beinkainins 

1 

10,9 

10.7 

10,9 

13.4 

8,9 

9,4 

11,3 

7,0 

7,1 

2 

10,5 

10,5 

11,4 

12,7 

9,1 

9,6 

11,6 

7,9 

8,2 

3 

10,6 

1 1.1 

13,4 

13,5 

10,6 

10,9 

13,7 

8,9 

9,0 

4  y2 

10,6 

13.4 

16,5 

18,1 

13,5 

13,5 

0,5 

18,5 

10,6 

1 1 ,6 

I  ii 

7/8 

13,5 

16.6 

21,4 

23,0 

23,5 

24,5 

2,9 

2,8 

0,3 

28,1 

22,2 

17,0 

2,7 

9 

17,4 

18,1 

23,2 

22,9 

31.9 

32,1 

15,6 

15,7 

5,6 

31,9 

26,6 

21,7 

4.2 

LÛ 

17,3 

18,3 

24,4 

22,6 

33,3 

33,3 

22,9 

23,5 

9,2 

34,0 

27,0 

24,2 

1 1 

17,6 

18,5 

23,0 

21,9 

32,2 

32,2 

20,2 

20,0 

7,8 

32.4 

28,2 

22,6 

12 

18.1 

19,0 

24,3 

21,9 

34,3 

34,2 

30,1 

29,7 

12,9 

33,9 

28,4 

24,6 

13 

18.5 

19,1 

25,6 

20,4 

35,3 

35,1 

35.9 

34,8 

15,5 

34,6 

26.1 

26,8 

5  s 

15 

18.2 

19,0 

26,2 

18.9 

36,0 

36,1 

34,3 

50,0 

20,7 

37,0 

24,9 

31,0 

17 

19,4 

19,5 

25,9 

18,1 

35.8 

34,6 

57,4 

53,3 

30,4 

34,5 

28,2 

31,2 

18  L9 

18,4 

18,6 

26,3 

16,5 

35,9 

35,1 

65,4 

58,0 

42,8 

39,5 

26,7 

31,5 

s  ', 

20 

19,7 

19,3 

26,7 

16,7 

36,7 

34,3 

68,7 

61,3 

40,3 

35,1 

28,2 

33,3 

s.: 

26 

20,4 

19,0 

27,2 

15,5 

35.4 

33.5 

82,4 

65,1 

51,8 

33,6 

29,3 

33,7 

m 

29 

20,2 

19,8 

27,8 

15,3 

36.8 

34,2 

84.0 

67.2 

56,0 

33,9 

30,0 

33.7 

36 

21,3 

19,2 

28.3 

14,6 

37,5 

34,5 

82,5 

67,0 

54,0 

35,2 

31.0 

33,5 

hic  Liait'  nach  ilt'ia  2»l   Ta»  lii'/.ciclmi'l  das  lOndc  ili-r  |>osf  (Miilirvonalen 
Période  (Mittehvert).) 


Die  l  ni  ersnehnng  der  Yerda M nngsorga ne  /.eigl  dage^en  ein  ganz 
anderes  Bild.  Es  wurde  zur  Gewinnung  dieser  Werle  humer  eine 
sehr  vorsichtige  Entleerung  des  Darmrohrs  durch  leichtes  Pressen 
vorgenommen,  um  nur  die  eigentliche  Darmsubstanz  im  Frisch- 
nnil  Tniekengewichl  zu  best  iininen.  Kiir  dièse  W'agnngen  slanden 
25  Jungstare  zur  Yerl'ugung,  die  snrglaltig  ans  einem  griisseren 
Material  so  ausgewiihlt  wnrden,  dass  jeder  einzelne  déni  an!'  Grimd 
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der  iibrigen  Messungen  festgestellten  Mitteltypus  der  jeweiligen 
Altersstufe  entsprach.  So  konnte  vermieden  werden,  dass  etwa 
iiii^cwdlnilirli  Iciclitc  udor  schwere  Individuel)  die  in  der  Tabelle  5 
wiedergegebenen  Mittelwerte  allzusehr  beeinfiussen.  An  einem 
grôsseren  Zahlenmaterial  gewonnene  Ergebnisse  konnen  also  wohl 
die  hier  gegebenen  Werte  etwas  modifizieren,  nicht  aber  das  all- 
gemeine  Bild  der  Wachstumsverhàltnisse  andern,  und  auf  dièses 
kommt  es  hier  an. 

Die  Tabelle  5  sowie  Abbildung  1  h  zeigen,  dass  das  eigentliche 
Darmrohr  (mit  dem  anhangenden  Pankreas,  aber  ohne  Leber)  am 
9. /11.  Tag  ein  Gewichtsmaximum  erlangt,  dem  am  12./13.  Tag  auch 
das  Maximum  der  Trockensubstanz  folgt.  Ebenfalls  am  12. /13.  Tag 

Tabelle  5. 

Postent bryonale   Entwicklung   des   Schnabelwulstes   (Breite),    und  der 
Gewichtsvcr  h  ah  insse  des  Darms,  der  Leber,  sowie  von  Brustninskiilatur, 
Brustbein  und  Schultergiirtel  (=  Brustapparat ) 
bei  Staren. 


Postem- 
bryona- 

Jer 

Tag 

Zahl  der 
Exemplare 

fur  die 
Gewichts- 

bestim- 
mung 

Breite 
des 
Schnabel- 
wulstes 

Darmgewicht 

Lebergewicb.1 

Brustapparat 

frisch 

trocken 

frisch 

trocken 

frisch 

t  rockeia 

mm 

7/8 

1 

23,06 

6,53 

1.41 

2,48 

0,625 

2,115 

0,365 

9-11 

8 

22,63 

7,582 

1.787 

4,171 

1,055 

5,552 

1,129 

12/13 

6 

21,2 

7,423 

1,939 

4,791 

1,18 

7,561 

1,731 

17 

3 

1  « .  1  7 

7,203 

1,972 

4,48 

1,055 

12,62 

2,907 

Nach  Verlassen  des 

Nestes 

20 

1 

16,75 

6,12 

1,73 

2,60 

0,95 

14,91 

4,19 

26-45 

6 

15,5-14,6 

5,375 

1,455 

3,01 

0,812 

14,353 

4,253 

Zur  Démonstration  der  Verhâltnisse  am  7./8.  Tag  genùgen  die  Zahlen,  die 
an  einem  Tier  gewonnen  wurden,  da  das  Wachstum  in  diesen  ersten  Tagen 
sehr  rasch  vor  sich  geht,  die  tàglichen  Unterschiede  also  stets  gross  sind. 
Dagegen  sind  die  an  einem  einzigen  Tier  gewonnenen  Werte  vom  20.  Tag 
ungentigend,  da  zu  dieser  Zeit  die  individuellen  Unterschiede  sich  stàrker 
geltend  machen  ;  die  Zahlen  fur  diesen  Tag  sollen  nur  die  Grôssenordnung 
belegen. 
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erreicht  die  Leber  ein  sehr  auffalhges  Hochgewicht.  Gegen  das 
Ende  der  Postembryonalzeit  nimmt  das  Gewicht  aller  Verdauungs- 
organe  des  Jungstars  betràchtlich  ab,  ganz  besonders  stark  das  der 
Leber.  In  klarem  Gegensatz  zu  dieser  Wachstumsart  der  Ver- 
dauungsorgane  steht  die  des  Brustbeins,  des  Schultergùrtels  und 
der  Brustmuskulatur,  die  als  wichtiger  Anteil  der  Flugapparatur 
in  unserer  Tabelle  als  ^Brustapparat"  aufgefiihrt  sind.  Dièse 
Organe  nehmen  bis  zum  Tage  des  Ansfliegens  der  Jungvogel  stetig 
an  Gewicht  zu. 

I  usere  Zahlen  bestàtigen  durch  Gewichtsanalyse  die  durch 
Làngenmessung  gewonnene  Beobachtung  von  Crampe  (1872  zit.  n. 
Gadow)  und  Gadow  (1879),  dass  der  Darrn  mancher  Jungvogel 
nicht  nur  relativ  zu  ihrem  ganzen  Korper  sondern  auch  absolut 
langer  ist  als  der  des  erwachsenen  Vogels. 

Im  Zusammenhang  mit  dem  fruhen  postembryonalen  Maximum 
der  Darmausbildung  gewinnt  die  eigenartige  Entwicklung  des 
Schnabelwulstes  eine  besomlcr»'  Bedeutung.  Tabellen  \  und  5 
zeigen  das  auffallig  allometrische  Wachstum  dièses  Organs,  das 
schon  ain  7./8.  Tag  des  Postembyonallebens  das  Maximum  seiner 
Breitenentwicklung  erreicht.  Die  Tabelle  6  zeigt  ein  entsprechend 
frùhes  Maximum  der  Breite  des  Schnabelwulstes  bei  Rabenkràhen 
(nach  eigenen  Messungen).  Heidecke  hat  1897  bereits  darauf 
aufmerksam  gemacht,  dass  der  Schnabelwulst  des  Sperlings  etwa 
in  der  Mitte  der  nachembryonalen  Entwicklungszeit   seine  voile 

Tabelle  6. 

Entwicklung  des  Schnabelwulstes  bei  der  Rabenkràhe. 


Alter  in 

Tagen  des  Breite  des 
Postembryonal-  Schn;ihehvulsles 
lebens 

Schlûpfmoment   i  \  mm 

1.  Tag    16 

2.  „    20 

5.    „    30 

11.    „    32 

L4.    „    35 

16.    „    33,5 

18.    „    32 

23.    „    :i) 

25.    „    29 

32.  Tag  (Ende  der  Postembryonalzeit)  ....  27 

Selbstiindiger  Jungvogel   26,5 
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Entfaltung  erfâhrl  (Abb.  5,6).  Der  Schnabelwulst  ist  die  bei  Sper- 
lingsvôgeln  besonders  umgestaltete  Eingangspf'orte  des  Darms, 
sodass  wir  seine  friihe  maximale  Ausbildung  mit  den  Wachstums- 
verhaltnissen  des  Darms  wohl  in  Beziehung  setzen  miissen,  wie  das 
in  Tabelle  5  geschehen  ist.  Es  ergibt  sich  dann  die  nachstehende 
Zeitïolge  der  Hochstmasse  un  Darmsystem,  die  aile  iiber  die  am 
definitiven  Darm  verwirklichten  Werte  hinausgehen: 

am  7.  8.  Tag:      Maximum  der  Breite  des  Schnabelwulstes, 
,,    9.  11.  Tag:  ..        des  Darm-Frischgewiehtes, 

,,    12./13.  Tag:         ,,        des  Leber-Frischgewichtes. 

Das  erste  Organ  dieser  Reihe  ist  das  àusserste  des  ganzen  Er- 
nàhrungssystems,  das  als  auffâllig  gel'arbtes  oder  gezeichnetes  und 

stark  vergnissertes  Reizorgan 
gemeinsam  mit  dem  Sperren 
auf  die  Alttiere  einwirkt  und 
sie  zu  intensiver  Fiïtterung 
anregt.  Die  Entwicklung 
dièses  Reizorgans 
g  e  h  t  d  e  nî  H  6  c  h  s  t  - 
gewicht  der  inneren 
Yerdauungsorgane 
v  o  r  a  u  s  und  weist  so  deut- 
lich  darauf  hin,  dass  die  auf- 
fàllige,  ùber  den  Zustand  des 
Erwachsenen  hinausgehende 
Gestaltung  des  Ernâhrungs 
Systems  nicht  einer  zufàlli- 
gen,  éventuel!  entbehrlichen 
..Mâstung"  des  Jungvogels  zu- 
geschrieben  werden  kann,  son- 
dern  tiefere  L'rsachen  hat:  wir 
habeneshiermit  einer  durchver- 
erbte  Entwicklungsvorgânge 
festgelegten,  gruppentypischen 
Erscheinung  zu  tun. 
Wâhrend  die  morphologisch  orientierten  Zoologen  die  Wachs- 
tumsvorgange  in  ihrer  Bedeutung  als  Gruppenmerkmale  meist 
verkennen,  so  sehen  die  physiologiseh  eingestellten  Untersucher 


Abb.  5. 

Kopf  eines  jungen  Stars  am  8.  post- 
embryonalen  Tag,  mit  maximaler 
Ausbildung  des  Schnabelwulstes. 
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vielfach  die  Problème  des  Wachstums  noch  zu  einfach.  L.  Kaufman 
sieht  z.  B.  in  dem  von  ihr  untersuchten  Fall  der  Taube,  der  mil 
den  Verhâltnissen  beini  Star  wohl  verglichen  werden  darf,  ein  zum 
Teil  durch  àussere  Faktoren  beeinllusstes  Phânoinen  :  ,,  ...nous 
pouvons  donc  admettre  que  cette  extrême  rapidité  de  l'accroisse- 
ment pendant  les  trois  premières  semaines  de  la  vie  postembryon- 
naire du  pigeon  est  en  partie  l'effet  des  facteurs  extérieurs:  mouve- 
ment réduit  et  nourriture  abondante  des  jeunes  oiseaux"  (1927, 
S.  108). 

Die  beiden  hier  aufgefuhrten  àusseren  Faktoren  werden  zu 
Unrecht  so  hezeichnet:   sie  sind   in   Wirklichkeit  komplizierte 


Abb.  6. 

Star  am  13.  postembryonalen  Tag. 

Système  von  inneren  Faktoren,  aber  Système,  von  denen  nur  ein 
Teil  im  Jungvogel  eingebaut  ist,  wàhrend  der  ergânzende,  obliga- 
torische  andere  Teil  im  Altvogel  sicli  findet.  Die  geringe  Bewegung 
des  Nesthockers  ist  ja  keineswegs  etwas,  was  sich  durch  Milieu- 
ânderungen  beliebig  variieren  liesse,  sondern  sie  ist  in  der  ganzen 
Organisation  des  Jungtiers  begrûndel  :  aber  auch  die  reiche  Er- 
nàhrung  von  Seiten  der  Eltern  ist  ein  im  Bauplan  der  Art,  aber 
im  Flterntier  l'est  gelegt  es  Phanomen,  gelenkt  durch  nerv<"»se  imd 
hormonale  Faktoren  des  l-'iitterungsinstinktes.  Bei  den  Tauben  ist 
dieser  im  Altvogel  eingebaute  Teil  «les  Systems  sogar  besonders 
aiitlallig  durch  die  eigenartige  Kropftàtigkeit.  Beim  Star  ander- 
seits,  wie  bei  allen  Passeres,  wird  die  Verbindung  von  Alt-  iiud 
Jungvogel  zu  einem   Frnahrungssysl cm   fur  den  Benhachter  be- 
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sonders  drastisch  betont.  indem  das  Sperren,  die  Rachenfàrbung 
und  der  verbreiterte  Schnabelwulst  als  Auslôser  und  stete  Anreger 
des  elterlichen  Fûtterungstriebes  hervortreten.  ,,Aussenfaktoren" 
sind  also  die  intensive  Ernâhrung  und  die  geringe  Bewegung  der 
Jnngen  sicher  nicht,  und  der  Physiologe  darf  sich  nicht  der  Tàu- 
schung  hingeben,  dass  er  durch  Zuriickluhrung  der  Wachstums- 
verhàltnisse  des  Jungtiers  auf  solche  ;>Aussenfaktoi'en"  das  Problem 
der  Wachstumsbedingungen  vereinfacht  fiabe.  Das  G  e  f  ù  g  e 
der  Waehstumsfaktoren  u  m  f  a  s  s  t  die  g  a  n  z  e 
Art,  d .  h .  b  e  i  Formel)  m  it  unselbstàndigen 
J  u  g  e  n  d  p  1)  a  s  e  n  Alt-  und  .1  u  ngtiere;  dièses 
ganze  System  ist  Objekt  unserer  Forschung. 

Die  fur  den  Star  erniittelten  Gewichtsverhâltnisse  einzelner 
Organe  bieten  auch  eine  Erklârung  fur  das  recht  verschiedene  Bild 
der  Gesamtgewichtskurve  bei  den  Sperlingsvôgeln.  Wir  dùrfen 
wohl  annebmen,  dass  die  gegen  den  Abschluss  der  Postembryonal- 
zeit  bin  besonders  auffàllige  Entwicklung  der  Flugorgane:  Brust- 
schulterskelett,  Flugmuskulatur  und  Grossgefieder  im  Zusammen- 
hang  mit  der  Anhàufung  von  Reservestotïen  in  der  Leber  steht.  Je 
nachdem  nun  dièse  Anhàufung  rascher  oder  langsamer  erfolgt,  das 
Hochstgewicht  des  Darms  ebenfalls  etwas  i'rûher  oder  spater  liegt 
und  das  Wachstum  der  schwerwiegenden  Skelett-  und  Muskelteile 
zeitlich  etwas  variiert,  so  wird  die  Summe  dieser  Einzelvorgange, 
die  Kurve  des  Gesamtgewichts,  bald  ein  klares  Hochstgewicht 
zeigen,  das  in  manchen  Gruppen  ûber  dem  arttypischen  Mit  t  el 
liegt,  in  andern  Fàllen  wird  dièse  Kurve  ein  flaches  Plateau  vor 
dem  Abstieg  am  Ende  der  Nestzeit  aufweisen,  und  schliesslich  làsst 
sich  leicht  ableiten,  dass  sogar  dieser  Abstieg  gegen  die  Zeit  des 
Ausfliegens  eventuell  ausbleiben  kann.  Die  Wachstumskurve  der 
Sperlingsvogel  erweist  sich  eben  als  die  Summe  von  sehr  verschieden 
ablaufenden  einzelnen  Wachstumsvorgàngen.  Sie  stellt  deshalb 
nicht  etwa  repràsentativ  den  allgemeinen  Wachstumstypus  der 
verschiedenen  Organe  dar,  wàhrend  die  Wachstumskurve  der 
primitiven  Vogel  durchaus  Repràsentant  einer  Reihe  relativ  iso- 
metrisch  verlaufender  Teilvorgânge  ist  (vergl.  Abb.  1  a  und  1  l>). 

Wenn  das  fur  die  Jungstaren  und  andere  Singvogel  festgestellte 
postembryonale  Hochstgewicht  auch  nicht  als  ein  obligatorisclier 
Bestandteil  der  Wachstumskurve  der  Sperlingsvogel  betrachtet 
werden  darf,  so  dùrfen  wir  doch  den  Schluss  ziehen,  dass  da,  wo 
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sich  in  (1er  posteinbrynnalen  Entwicklung  eines  Vogels  ein  solches 
Hôchstgewicht  zeigt,  ein  allometrisches  Wachstum  der  verschie- 
denen  Organe  und  damit  ein  evoluierter  Wachstumstypus  vorliegt. 
Damil  wird  dièse  sehr  leicht  in  der  Aufzuchl  feststellbare  Er- 
scheinung  zu  einem  nicht  nnwesentlichen  Merkmal  fur  die  évolutive 
Betrachtung  ontogenetiseher  Zustànde. 

5.  Die  GefiederbUdung. 

Der  Anblick  des  spârlich  bedunten  oder  oft  ganz  nackten  Sper- 
fingsvogels  im  Moment  des  Schlûpfens  konnte  leicht  zur  Auffassung 
lûhren,  dass  die  Anlage  und  Ausbildung 
des  Gefieders  bei  diesem  Vogeltypus 
verspâtet  erfolge.  Dièse  unausges- 
prochene  Ansicht  mag  auch  zur  Folge 
gehabt  haben,  dass  die  Darstellungen 
der  Gefiederbildung  stets  erst  bei  den 
postembryonalen  Stadien  einsetzen. 
Wohl  sind  gelegentlieli  Federanlagen 
bei  Embryonen  der  Passeres  erwàhnt 
worden  :  auch  stellt  Houlton  (1927) 
in  seiner  ausfuhrlichen  Schilderung  der 
Pterylose  von  Troglodytes  aedon  fest, 
dass  unter  der  nackten  Haut  des  eben 
geschlupften  Jungen  bereits  woldaus- 
gebildete  h'ederanlagen  verborgen  sind. 
Die  bisherigen  Daten  geben  aber  kein 
klares  Bild  der  Entwicklung  des  Ge- 
fieders,sodass  ich  einen  Teil  der  an 
Staren  ^einaclifen  Meobachtungen  im 
folgenden  zur  Klarung  der  wicbtigsten 
Kragen  wiedergeben  will. 

Die  Federanlagen  treten  beim  Starenembryo  ani  t>.  7.  Hruttag 
auf,  also  annâhernd  um  dieselbe  Zeit,  zu  der  sie  auch  beim  fteim 
des  Huhns  als  einzelne  Anlagen  deutlich  sichtbar  sind  (Abb.  7  u.  9). 
Dièse  ersten  Anlagen  sind  in  Gruppen  geordnet,  innerhalb  deren 
stets  eine  deutliche  Stelle  friihester  Diiïerenzierung  zu  beobachten 
ist,  von  der  aus  Grosse  und  Dilïerenzierungsgrad  peripher  all- 
mâhlich  abnehmen.  In  einer  frùheren  Arbeit  (Portmann  und 
Gerber  1935)  wurden  solche  Gruppen  von  Federanlagen  als 
.Zentren"  bezeichnet.    In  der  Tabelle  7  wurde  das  zeitliche  Auf- 


Abb.  7. 

Htihnerembryo  vom  8. 
Bruttag. 
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Tabelle  7. 


Aiiftreten  der  erstcn  Federanlagen  in  der  Embryonalentwicklung  des  Huhns 

und  des  Stars. 


Zentren 

Brul  tage 

7 

8 

8  Vî 

9 

10 

Huhn. 

Vorderer  Rùcken  .... 

• 

0 

0 

0 

0 

Ilinterer  Rùcken  .... 

• 

0 

0 

0 

0 

Schwanz  

• 

0 

0 

0 

0 

Becken   

• 

0 

0 

0 

0 

Scheitel  

• 

0 

0 

Schulter  

9 

0 

0 

Brust  

• 

0 

0 

Bauch   

• 

0 

0 

Schenkel  

• 

0 

Unterarm  

• 

0 

0 

Hand  

• 

0 

Flugelhaut  

• 

o  te*/ . 

Vorderer  Rùcken  .... 

0 

0 

0 

0 

Ilinterer  Rùcken  .... 

0 

0 

0 

0 

0 

0 

0 

0 

Becken   

0 

0 

0 

0 

Scheitel  

0 

0 

0 

0 

Schulter  

0 

0 

0 

0 

Brust  

0 

0 

0 

0 

Bauch   

• 

0 

0 

0 

Schenkel  

Unterarm  

• 

0 

0 

0 

Hand  

• 

0 

0 

0 

Flugelhaut   

• 

0 

0 

0 

Die  schwarzen  Marken  bezeichnen  das  erste  Sichtbarwerden  einer  Anlagen- 
gruppe  bei  Betrachtung  unter  der  binokularen  Pràparierlupe;  die  weissen 
Zeichen  stellen  lediglich  das  Vorhandensein  einer  Anlngengruppe  fest. 


treten  der  verschiedenen  Zentren  beim  Huhn  und  beim  Star 
vergleichend  zusammengestellt  1.  Die  raumliche  Verteilung  der 
Bildungszentren  stimmt  in  beiden  Fàllen  sehr  vveitgebend  ùberein 
—  einzig  die  Schenkelzentren  habe  ich  beitu  Starenembryo  nicht 


1  Die  in  der  Tab.  7  enthaltenen  Angaben  uber  den  Huhnerkeim  entstammen 
einer  \rlicit  vi m  rand.  plut  \  Gerbeu.  die  soeben  abgeschlossen  wird  und 
mit  dessen  Einverstandnis  sie  hier  mitgeteilt  werden. 
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als  gesonderte  (îruppen  seben  kfmnen.  I  )agegen  ist  das  zeitliclie 
Auftreten  (1er  Federanlagen  bei  den  beiden  Formen  recht  ver- 
schieden.  Wâhrend  am  7.  Tag  beiin  Hnhn  erst  in  vier  Zentren 
Federanlagen  deutlich  gesondert  sind,  treten  sie  am  gleichen  Tag 
beim  Star  schon  in  7  Zentren  auf;  am  8.  Brnttag  sind  beim  Staren 
die  Federanlagen  in  sfimtlichen  11  Zentren  sichtbar;  beim  Hulin 
aber  erscheinen  sie  erst  in  der  Zeit  von  8%  bis  10  Bruttagen 
auch  in  den  weiteren  Zentren  (Abb.  8,  10,  11).    Es  wird  beim  Star 


Abb.  8. 

I  !  1 1  h  niTf -i  1 1  l>i\«  i  vii[ii  '.i.  Hrulta.n'. 


in  etwa  zwei  Tagen  cin  Zustand  erreicht,  zn  dessen  N'erwirklicluing 
der  Hiibnerkeim  voile  vier  Tage  braucht.  Die  ers  te  All- 
iage des  G  e  f  i  e  d  e  r  s  e  r  f  o 1  g  t  a  1  S  0  beim  Star 
h  n  g  e  E  â  li  r  /.  ni'  g  I  e  i  c  b  e  n  Z  e  i  t  w  i  e  b  f  i  ni  II  n  li  n  : 
d  n  C  h  I  a  n  I'  c  n  d  i  c  Y  n  r  g  a  n  g  e  d  e  r  I'  r  il  li  c  n  F  e  d  e  r  - 
b  il  d  n  n  g   b  r  s  c  li  I  c  n  n  i  $  t  ab. 

Die  weitere  Entwicklnn^  dieser  Anlagen  verlan t'I  aber  sebr 
verschieden  von  den  beim  primitiven  Typus  beobacliteten  Vor- 
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gàngen.  Bereits  a  ni  K.  Bruttag  zeigt  sich  beim  Star  innerhalb 
der  einzelnen  Federzentren  ein  auffâlliger  Lnterschied  der  Diffe- 

renzierung  (vergl.  Abb.  8  und  11). 
Der  Grossteil  der  Anlagen  bleibt 
auf  dem  erreichten  Papillen- 
stadium  steben;  kleinere  Gruppen 
vonFederanlagenwacbsendagegen 
zu  r^adenstadien  weiter,  wie  wir 
dies  beim  Huhnerkeim  sehen. 
Aus  diesen  besonderen  Anlagen 


Abb.  9. 

Starenembrvo  vom 
'  ifruh). 


Bruttag 


entstehen  die  Dunen,  < i i e  sich  an  be- 
stimmten  Kôrperstellen  beim  schliip- 
i'enden  Jungvogel  entfalten  (vergl. 
Abb.  11  und  13).  Kontrollbeobacht- 
ungen  an  einer  grossen  Série  von 
Krâhenembryonen  zeigen  ganz  ent- 
sprechende  Verhâltnisse  ;  doch  ge- 
nùgen  meine  Zahlen  genau  datierter 
Keime  bisher  noch  nicht,  uni  die  Zeit 
des  Entstehens  in  Bruttagen  fiir  die 
Krahe  anzligeben. 

Gegen  den  Tag  des  Schlupfens  hin- 
(13.  Bruttag)  werden  samtliche  Federanlagen  in  typischer  VVeise 
in    Epidermisvertiefungen    eingesenkt.     Nach   Abschluss  dièses 


Abb.  10. 

Starenembrvo  vom  7.  Bruttag 
(spàt)  ;  die  Federanlagen  im 
Kopfgebiet  sind  noch  gleich- 
artig  entwickelt;  im  Rùcken- 
gebiet  wird  die  Difïerenzierung 
in  zwei  verschiedenen  Feder- 
typen  bereits  sichtbar. 
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Vorgangs  ragen  die  Dunen  als  lange  Fàden,  noeh  immer  von 
den  Federscheiden  umhtillt,  ans  ihrem  Kederbalg  ;  die  in  der 
Entwicklung  zuriïckgebliebenen  Anlagen  aber  gelangen  durch  dièse 
Yersenknng  unter  die  Hautoberflache.  Die  Balge  dieser  gehemmten 
Anlagen  schliessen  sich  gegen  aussen  durch  zellulâre  Wucherungen 
der  Epidermis  ab  (Abb.  14);  an  fixierten  Pràparaten  sind  dièse 


Abu.  11. 
Starenembryo  vom  s.  Bruttag. 


kleinen  Verschlusstellen  als  belle  Punkte  deutlich  zn  sehèn  und 
kônnten  (d't  als  winzige  oberflachliehe  Federanlagen  inissdeutet 
werden.  Dies  ist  der  Zustand,  der  als  Ausgangspunkt  der  bisherigen 
Darsiellungen  der  Gefiederbildung  gedient  haï  und  den  man  bei 
Arten,  wie  dem  Sterling,  die  obne  Dunen  das  Ei  verlassen,  als 
„naekt"  bezeichnet. 

I);is  Versenken  der  Federanlagen  in  verscblossene  Hauttaschen 
ist  eiu  Vorgang,  der  mil  dem  frûhen  Verlassen  der  Eihûllen  nach 
IL!  Bruttagen  in  Beziehung  gebrachl  werden  tnuss.  Die  in  der 
Entwicklung  zuriïckgebliebenen  Anlagen  brauchen  zu  ihrer  Ans- 
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gestaltung  noch  einige  Zeit  ein  feuchtes  Médium,  das  sie  beim 
primitiven  Vogeltypus  in  der  Amnionfliissigkeit  finden.  D  e  r 
A  b  s  c  h  1  u  s  s  der  F  e  d  e  r  k  e  i  m  e  unter  der  Haut- 
o  b  e  r  f  1  à  c  li  e  s  i  c  h  e  r  t  dièses  f  e  u  c  h  t  e  M  e  d  i  u  m  . 
Es  handelt  sich  also  um  einen  Vorgang,  welcher  der  noch  zu  be- 
sprechenden  beschleunigten  Bildung  der  Augenlider  und  dem  vor- 
iïbergehenden  Verschluss  des  Aussenohrs  als  besondere  Einrichtung 
sehr  friih  schliipfender  Vogeljungen  zur  Seite  zu  stellen  ist. 

Erst  einige  Tage  nach  dem  Schltipfen  beginnen  die  in  der  En1  - 
wieklung  zurûckgebliebenen  Federkeime  wieder  stàrker  zu  wachsen  : 


Abb.  12. 

Huhnerembryo  vom  12.  Bruttag:  auiïâlliger  Gegen- 
satz  zu  den  annàhernd  gleich  alten  Stadien  des 
Starenembryos,  Abb.  13,  14. 

sie  durchstossen  jetzt  die  Hautdecke  und  entwickeln  sich,  ohne 
Dunenspitzen  zu  bilden,  in  bekannter  Weise  zu  Konturfedern. 
Manchmal  verlàuft  dièses  posternbryonale  Wachstum  in  grosseren 
Hautbezirken  so  gleichmâssig,  dass  die  oberflâchliche  Epidermis- 
schicht  in  grosseren  Flàchen  abgehoben  wird  und  der  Beobachter 
den  Eindruck  einer  reptilienartigen  Hàutung  hat.  Dièse  ober- 
flâchliche Schicht  entspricht  in  ihrer  Entstehung  dem  sog.  ()falschen 
Amnion"  oder  Epitrichium,  das  man  bei  einzelnen  Sâugerembryonen 
findet. 

Die  Prozesse  der  Federbildung  bei  den  Sperlingsvdgeln  —  denn 
die  anderen  Passeres  verhalten  sich  im  wesentlichen  gleich  — ■ 
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lassen  klar  die  Umgestaltung  eines  urspruiiidir-hen  Bildungsganges 
erkennen.  Die  ersten  Anlagen  des  Gefieders  stimmen  im  Zeitpunkt 


Abb.  13. 
Starembryo  am  10./H.  Bruttag. 


Abb.  14. 

Star  am  1.  postembryonalen  Tag.  Die  Durions!  rahli-n 
sind  aoch  von  den  Federscheiden  umschlossen ;  von 
den  unter  die  Haut  versenkten  Federanlagen  ist 
nielits  zu  sehen.  Die  weissen  Punkte  auf  der  Haut 
bezeichnen  die  durcli  die  Konservierung  (infolge 
starker  Zellanhàufung)  opak  gewordenen  Verschlus- 
stellen  der  Federtascnen. 


des  Auftretens  und  in  ihrer  Verteilung  auffàllig  mil  den  bei 
pi  imil  i\  (Mi  \  n<Hl  \  ptMi  ^einnderien  Yerhâltnissen  ùberein.  Ferner 
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entwickeln  sich  die  zu  Nestlingsdunen  bestiminten  Anlagen  genau 
so  wie  die  ersten  Federn  der  Hùhnerkeime.  Der  Stillstand  in  der 
Entwicklung  der  iibrigen  frùhen  Anlagen  bedeutet  aber  die  Unter- 
driickung  jener  Wachstums-  und  Difïerenzierungsphase  der  ersten 
l-Vdern,  die  hei  den  anderen  Anlagen  die  Dunen  als  Federspitze 
bildet.  Zeitlich  entspricht  die  Période  des  relativen  Stillstands 
der  Federdifïerenzierung  —  oder,  anders  gefasst,  die  Unterdriïckung 
der  Dunenbildung,  die  ja  bei  manchen  Passeres  eine  vollstandige 
ist  —  der  sehr  intensiven  Ausgestaltung  der  Stoffwechselorgane, 
vor  iillem  'les  hannes  und  seiner  Drûsen,  die,  wie  wir  sahen, 
scbon  wenige  Tage  nach  dem  Schlùpfen  die  fiir  das  erwachsene 
Tier  typischen  Masse  erreichen  und  dariiber  binausgehen.  Dièse 
zeitliche  I  bereinstimmung  eines  exzessiv  raschen  Bildungsvor- 
ganges  der  inneren  Organe  mit  der  fast  vollstàndigen  Hemmung 
der  Federentwicklung  muss  beachtet  werden;  es  liegt  nahe,  in 
diesem  gegensàtzlichen  Verhalten  zweier  Organgruppen  einen 
jener  Kompensationsvorgânge  zu  sehen,  die  fur  evoluierte  Onto- 
genescprozesse  cliarakteristisch  sind.  Die  Hemmung  der  Gefieder- 
entwicklung  fuhrt  auch  zu  einer  Dissoziation  der  Bildungsvorhànge 
des  Flùgels.  Wàhrend  Skelett  und  Muskulatur  der  Extremitàten 
relativ  fruh  in  der  postembryonalen  Période  ihre  voile  Entwick- 
lung erreichen,  wird  die  Federbildung  in  die  letzte  Etappe  dieser 
l'ostembryonalzeil  verlegl  und  gehl  aucb  nacb  dem  Fluggewerden 
noch  in  geringem  Masse  weiter.  Die  Gestaltung  des  Flûgels  weicht 
dadurch  vom  primitiven  Zustand,  wie  er  noch  bei  Hûhnern  vor- 
kommt,  stark  ab. 

6.  Ausbildung  der  Sinnesorgane  und  des  Zentralnervensystems. 

Die  unvollstàndige  Entwicklung  der  hôheren  Sinnesorgane  ist 
stets  als  eine  Besonderheit  der  jungen  Nesthocker  hervorgehoben 
worden.  Doch  gibt  die  ûbliche  Ausdrucksweise,  der  Nestling 
komme  (jblind"  oder  „mit  geschlossenen  Augen  und  Ohren"  zur 
Welt,  nur  ein  unzulângliches  Bild  der  Verhàltnisse.  Die  ornitho- 
logische  und  vergleichend-anatomische  Literatur  hat  im  Allge- 
meinen  die  spâteren  Perioden  der  Ausgestaltung  der  Sinnesorgane 
zugunsten  der  Erforschung  frùher,  embryonaler  Phasen  vernach- 
lassigt,  sodass  es  angezeigt  ist,  die  Vorgânge  um  den  Zeitpunkt 
des  Schliipfens  bei  typischen  Nesthockern  etwas  ausfûhrlicher 
darzustellen. 
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Slonakkr  (l!*21)  liât  die  Augenentwicklung  beim  Sperling 
ausfuhrlich  beschrieben  und  illustriert;  seine  Angaben  treffen,  wie 
der  Vergleich  mit  den  Jugendstadien  des  Stars  mir  gezeigt  hat, 
auch  fur  unser  Objekt  zu  und  gelten,  unter  Berùcksichtigung  der 
verschieden  langen  Brutzeit  auch  fur  die  anderen  Passeres.  Fur 
den  Einblick  in  die  Verânderungen,  welche  die  Entwieklung  des 
Auges  wàhrend  der  Evolution  von  primitiven  Vogeln  zum  Sper- 
lingstypus  erfahren  hat,  ist  vor  allem  die  Entwieklung  der  âusseren 
Hi!fsapf)arate  wichtig,  die  ich  nach  den  Angaben  Slonàkers  kurz 
zusammenfasse.  Am  Sohlùpftag  (13.Tag)  zeigen  aile  Lider  unge- 
fahr  die  Struktur  und  Form  der  fertigen  Bildungen,  am  2.  postem- 
bryonalen  Tag  darf  die  Struktur  als  die  des  Erwachsenen  bezeichnet 
werden.  Auch  die  Nickhaut  ist  um  dièse  Zeit  voll  ausgebildet 
sie  erreieht  schon  am  9.  Bruttag  nahezu  ihre  detinitive  Aus- 
dehnung.  Die  Trànendrùse,  sowie  die  Harder'sche  Drûse  bilden 
in  den  ersten  postembryonalen  Tagen  den  Drûsenhohlraum  aus 
und  sind  etwa  am  5./6.  Tag  funktionsbereit,  zu  der  Zeit  also,  wo 
sich  normalerweise  die  Augen  des  Jungvogels  offnen.  Soweit  die 
Angaben  Slonakers. 

Die  beim  Sperling  gefundenen  Entwicklungszeiten  entsprechen 
im  Grossen  und  Ganzen  auch  denen  der  Augenbildung  bei  primi- 
tiven Vôgeln.  So  wird  beim  Huhn  um  den  21.  Tag  ein  àhnlicher 
Zustand  erreieht,  wie  beim  Sperling  in  17-18  Tagen  (12  Bruttage 
und  5/6  postembryonale  Tage).  Die  von  Slonaker  gegebene  Dar- 
stellung  verlangt  aber  eine  Ergànzung,  soweit  sie  die  Ausbildung 
der  Lider  betrilït . 

Das  Auge  eines  1 1  iihnereinbryos  ist  zur  Zeit,  zu  der  die  kleinen 
Sperlingsvogel  das  Ei  verlassen,  also  um  den  12./14.  Tag,  noch  sehr 
weit  ofîen,  die  gering  entwickelten  Lider  bilden  ein  grosses  Oval 
(Abb.  12).  Dièses  Oval  schliesst  sich  beim  Huhn  etwa  am  18.  Tag 
zu  einem  engen  Spalt,  der  etwa  dem  beim  schliipfenden  Sperlings- 
vogel vorkommenden  entsprirht.  Schon  am  t!t.  Bruttag  ist  dieser 
Spalt  beim  Huhn  wieder  etwas  weiter  ofîen  -  verschlossen  ist  er 
nie  —  und  bleibt  so  bis  zur  Scblûpfzeit. 

Beim  Embryo  des  Stars  dagegen  bilden  sich  die  Augenlider  viel 
rascher  aus;  gegen  den  Schliipltag  h  in  legen  sich  ihre  Mander  dit  ht 
aneinander  (vergl,  Abb.  Il,  13  und  14)  und  aul  diesem  Zustand 
eines  engen  Lidst  hlusses  verharrt  das  Auge  bis  zum  5./6.  post- 
embryonalen Tag,  an  dem  das  allmâhliche  Ôffnen  einsetzt  (Abb.  L5). 
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Die  Lider  bleiben  wàhrend  dieser  Zeit  geschlossen;  ihre  Muskulatur 
i'unktioniert  nicht,  was  gegeniiber  der  Feststellung  Slonakers  von 
der  um  dièse  Zeit  abgeschlossenen  Ausbildung  betont  werden  muss. 
Durch  diesen  dicbten  Lidschluss  wird  dem  noch  immer  in  Aus- 
liililung  begriffenen  Auge  das  feuchte  Médium  gesicbert,  dessen  es 
auch  nach  dem  Schlùpfen  noch  eine  Weile  bedarf.  Die  eng  anei- 
nander  liegenden  Lider  verwachsen  aber  auch  beim  Staren  wàhrend 
dieser  Période  des  Schutzverschlusses  nie,  so  wenig  wie  bei  anderen 
J ungen  der  Passeres.  Dièses  Fehlen  einer  Lidver- 
w  a  c  h  s  u  n  g  muss  mit  N  a  c  h  d  r  u  c  k  h  e  r  v  o  r  g  e  - 
h o  b  e  n  werden,  d  a  ira  F  o  t  a  1 1  e  b  e  n  der  S  à  u  g  e  r 


Abb.  15. 

Star  am  6.  postembryonalen  Tag. 


fast  a  1  1  g  e  m  e  i  n  e  i  n  zeitweiliges  Verwachsen 
der  Lider  b  e  o  b  a  c  h  t  e  t  wird.  Es  wird  bald  als 
,  epitheliale  Verklebung".  bald  als  „epitheliale  Lidnaht"  bezeicb.net 
und  ist  jùngst  von  Guieyesse-Pellissier  (1937)  bei  der  weissen 
Maus  genauer  untersucht  worden.  Ihre  Bedeutung  als  Schutz  des 
noch  unfertigen  Auges  ist  in  allen  den  Fàllen  klar,  wo  das  Jungtier 
relativ  friïh  geboren  wird.  In  den  Fâllen,  wo  dièse  Lidnaht  bereits 
im  l'otalen  Leben  resorbiert  wird  —  beim  Menschen  z.  B.  im  7./8. 
Fôtalmonat  —  sieht  Franz  (1934)  in  ihrer  Ausbildung  ein  Erb- 
stiick  von  Ahnen  mit  kiirzerer  Tragzeit  (S.  1267).  Dass  das  Auf- 
treten  dieser  Einrichtung  mit  dem  Entwicklungszustand  ira  Zeit- 
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punkl  (1er  Geburt  zusammenhângt,  zeigt  sehr  drastisch  der  fruhe 
Lidverschluss  bei  den  jungen  Beuteltieren  :  Perameles-Embvyonen 
von  15-28  ii 1 1 1 1  Lange  zeigen  bereits  die  verschlossenen  Augenlider  ! 
Bei  den  Sàugetieren  tritt  eine  zusàtzliche  Bildung  zum  Schutz  des 
noch  unfertigen  Auges  bei  frùh  geborenen  Formen  auf  ;  ein  âhn- 
licher  Erfolg  wird  bei  Vôgeln  durch  eine  Wachstumsbeschleunigung 
der  Lider,  den  engen  Lidschluss  ohne  Verwachsung  erreicht.  Nur 
der  „Nesthocker"  unter  den  Sàugern  kommt  mit  wirklich  „ver- 
schlossenen"  Augen  zur  Welt. 

Die  ersten  Entwicklungsvorgange  am  âusseren  Obr  verlaufen 
bei  allen  Vogelembryonen  sehr  àhnlich.  Wahrend  aber  der  kurze 
àussere  Gehorgang  beim  jungen  Nestflùchter  dauernd  relativ  weit 
offen  bleibt,  bildet  er  sich  beim  passerinen  Jungvogel  gegen  den 
Schliipftag  hin  merkwurdig  um.  Die  vordere,  temporale  und  die 
hintere,  occipitale  Wand  des  Ganges  legen  sich  flach  aneinander, 
dadurcb  spannt  sich  die  Haut  iiber  der  kreisformig  sich  abhebenden 
Ohrregion  aus,  und  nur  in  der  Mitte  dièses  Ohrkreises  ist  die  Ein- 
senkung  des  Gehorspaltsganges  als  Lângslinie,  nicht  als  Spalt  noch 
zu  erkennen  (Abb.  13,  14).  Erst  nach  dem  vierten  Tag  des  post- 
embryonalen  Lebens  ôffnen  sich  die  Wànde  der  vorher  eng  ver- 
schlossenen Spalte  und  weichen  zur  Bildung  des  typischen  âusseren 
Gehorganges  auseinander  (Abb.  15).  Ich  sehe  in  diesem  voriïber- 
irchemh'n  Spalt  vcrscliluss  eine  Schutzeinrichtung,  welche  der  noch 
nicht  voll  entvvickelten  Région  des  Trommelfells  wahrend  der 
ersten  Tage  des  Postembryonallebens  ein  feuchtes  Entwicklungs- 
medium  sichert  und  die  mit  dem  friihen  Lidschluss  sowohl  als  auch 
dem  Yerschluss  der  rVdorbiilge  zu  vergleichen  ist,  und  wie  dièse 
eine  zusàtzliche  Neuerung  in  der  Ontogenèse  des  Nesthockers 
gegenùber  der  des  primitiven  Vogels  bedeutet. 

Die  Untersuchungen  von  Roland  (1936)  an  weissen  Mausen 
weisen  bei  Nesthockern  unter  den  Sâugerjungen  entsprechende 
Vciaiidci'ungen  nach:  der  V'erschluss  des  ;iuss(M'en  Ohrs  und  das 
Verkleben  des  Gehorganges  erfolgen  etwa  am  17.  Tag  des  fôtalen 
Lebens;  kurze  Zeit  nach  der  Geburt  wird  die  Ohrmuschel  frei  und 
die  Bildung  eines  Lumens  im  Gehorgang  setzt  ein. 

Die  Verkurzung  der  Embryonalperiode  und  die  damit  verbun- 
denen  radikalen  Anderungen  der  Ernâhrung  und  anderer  Funk- 
tionen  des  St ofl'wechsels  aussern  sich  auch  in  \'er;'inderungen  am 
Zentralnervensystem,  die  sich  allerdings  nicht  im  Feinbau  desselben 
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direkt  nachweisen  lassen,  sondern  aus  dem  Verhalten  des  Jung- 
tieres  erschlossen  werden  miissen.  Das  Gehirn  des  schliipfenderi 
Sperlingsvogels  ist  in  Grosse  und  innerem  Aufbau  noch  recht  weit 
entfernt  vom  Zustand  des  fertigen  Organs.  Trotzdem  verlangt 
sowohl  die  Ernàhrung  als  die  noch  zu  besprechende  Nesthygiene 
prâzise  Handlungen,  deren  nervose  Grundlagen  am  13.  Lebenstag 
vorhanden  sein  miissen.  Wâhrend  der  bereits  mehr  als  20  Tage 
alte  schliipfende  Nestflûchter  bereits  ûber  Sinnesorgane  und  ein 
Zentralnervensystem  verfiigt,  die  fur  die  notwendigen  Hand- 
lungen ^Auslôsungssysteme"  (im  Sinne  von  Lorenz  1935)  von 
komplizierter  Art  zulassen,  so  muss  die  Ausliisung  fur  die  Hand- 
lungen des  schlûpfenden  Nesthockers  viel  einfacherer  Art  sein.  In 
der  Tat  sehen  wir  denn  auch  die  auiïâlligste  Handlung  dièses 
Jungvogels,  das  Sperren,  auf  sehr  verschiedene  einfache  Reize 
eintreten,  auf  Licht-,  Schall-,  Erschûtterungs-  und  Berùhrungs- 
reize  z.  B.  Fiir  manche  Arten  ist  der  eine  oder  andere  dieser  Reize 
wirksamer,  aber  bei  vielen  Formen  werden  sehr  verschiedene 
Reize  mit  Sperren  beantwortet.  Besonders  bedeutungsvoll  erscheint 
mir  der  Umstand,  dass  im  Laufe  der  individuellen  Entwicklung 
verschiedene  Reize  oder  Reizkombinationen  sich  ablôsen.  Dièse 
Tatsache  spricht  gegen  die  Auffassung,  die  einen  starren  Sperreflex 
mit  entsprechendem  Reflexbogen  annehmen  mochte  und  die 
gegenwàrtig  weit  verbreitet  ist.  Dieser  Reflexbogen  muss  jedenfalls 
in  einem  eigenartigen  stàndigen  Umbau  wâhrend  der  Ontogenèse 
begriffen  sein  !  M  an  hat  sich  angewohnt,  nicht  nur  das  Sperren, 
sondern  auch  die  Kotentleerung  des  Jungtiers  als  Reflex  zu  be- 
zeichnen.  Wie  mir  scheint.  kann  aber  in  diesem  Fall  dem  Wort 
Reflex  nur  die  Bedeutung  zukommen,  ein  relativ  einfaches  psy- 
chisches  Verhalten  zu  kennzeichnen,  ohne  dass  darunter  eine  Art 
maschinellen,  zwangslâufigen  Geschehens  verstanden  werden  darf. 
Ob  es  sich  nicht  empfîehlt,  die  Benennung  ^Reflex"  unter  diesen 
Vmstanden  zu  vermeiden,  wie  ich  es  in  dieser  Studie  versucht 
habe  ? 

7.  Homoiothermie,  Nestbau  und  Nesthygiene. 

Die  Ontogenèse  der  regulierenden  Einrichtungen,  welche  die 
Homoiothermie  des  Vogels  sichern,  ist  bei  den  Nestflûchtern  im 
Schlùpfzeitpunkt  schon  weit  gediehen,  und  wir  dùrfen  annehmen, 
dass  dièse  Régulation  bei  primitiven  Jungvogeln  in  vollem  Ausmass 
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funktionierte.  Das  Wàrmen  seitens  der  Eltern,  das  bei  den  Nest- 
flûchtern  eine  wichtige  Rolle  spielt,  ersetzt  nicht  (oder  nur  bei 
einigen  Formen  in  den  ersten  Tagen)  eine  fehlende  Wàrmeregu- 
lation,  sondern  es  kompensiert  die  sehr  starken  Wàrmeverluste, 
welche  beim  Jungtier  infolge  der  ungùnstigen  Relation  von  Ober- 
flàche  iiricl  Korpermasse  unvermeidlich  sind. 

Die  betràchtliche  Verkiirzung  der  Brutzeit  bei  Sperlingsvogeln 
hat  aber  zur  Folge,  dass  die  Système  der  Wârmeregulation  beim 
Scldùpfen  nocb  nicht  weit  entwickelt  sind,  dass  also  der  Nestling 
in  den  ersten  Tagen  des  postembryonalen  Lebens  poikilotherm  ist. 

Das  allmàhliche  Auftreten  der  Régulation  der  Korperwarme  ist 
in  seinem  EndefTekt  bei  mehreren  Passcres  beschrieben  worden 
(s.  Groebbels  1932);  doch  wissen  wir  sehr  wenig  iïber  die  Onto- 
genèse der  inneren  Vorgânge  und  der  Einrichtungen,  welche  die 
Régulation  ermoglichen.  Durch  die  genauen  Messungen  von 
Kendeigh  und  Baldwin  (1928)  a  m  amerikanischen  Zaunkonig 
(Troglodytes  aedon)  erfahren  wir,  dass  der  Jungvogel  am  5.  Post- 
embryonaltag  eine  geringere  Abhàngigkeit  von  der  Aussentem- 
peratur  zeigt,  als  in  den  ersten  Tagen  nach  dem  Verlassen  des  Eies. 
Arn  11.  Tag  sind  die  regulierenden  Prozesse  bereits  viel  wirksamer, 
am  13.  Tag  entsprichl  die  W  ârmeregulation  fast  der  des  Altvogels 
und  ist  am  Ende  der  Postembryonalzeit,  am  15.  Tag,  voll  ausge- 
hildet.  Die  Bildung  des  Gefieders  in  der  2.  H  alite  des  postembryo- 
nalen Lebens  unterstiitzt  die  Régulation  durch  Verhinderung  von 
Warmeverlusten;  aber  sie  kann  niclit  l'ur  die  bei  Abkiihlung  ein- 
tretende  W'armest eigerung  im  Kiirper  ih>s  Jungvogels  verant- 
wortlich  sein.  Dièse  beweist  das  Einsetzen  von  inneren  Einrich- 
tungen der  regulierenden  Warmeerzeugung. 

Der  intime  /usammenhang  der  verschiedenen  Evolutions- 
})rozesse,  welche  die  Ontogenèse  der  N'ogel  umwandeln,  zeigt  sich 
wieder  in  den  komplizierten  Instinkten  der  Altvogel,  welche 
durch  .N'est  hau  und  Decken  «1er  Jungen  die  Poikilothermie  des 
isolierten  Jungvogels  in  eine  relative  Homoiotherrnie  verwandeln. 
Bei  Troglodytes  aedon  schwankt  bei  normaler  elterlicher  Brutpflege 
die  Korpertemperatur  der  Jungvogel  nur  um  3,7° — 6,5°Ctrotz  sehr 
viel  màchtigeren  Schwankungen  der  Aussentemperaturen.  Durch 
das  intensive  Wàrmen  in  den  ersten  Postembryonaltagen  sichert 
der  Mtvogel  dem  Jungen  eine  Korpertemperatur,  welche  fur  die 
rasche  Ausgestaltung  der  Stofîwechselorgane  niitig  ist  und  dieser 
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zugleicli  ihre  voile  Auswirkung  fur  die  ùbrigen  ontogenetischen 

\  ni'giingc    vcisi  liiiiïl  . 

Besondere  Beachtung  verdienen  die  eigenartigen  Instinkte, 
welche  bei  Sperlingsvogeln  —  und  einigen  Spechten  —  die  Nest- 
hygiene  sichern:  die  Instinkte  des  Kotwegtragens  und  Kotfressens. 
Wie  die  Evolution  des  Ernàhrungssystems  der  Jungvogel  Gestal- 
tungen  am  Nestling  und  arn  Altvogel  in  komplizierter  Verschrankung 
hervorgebracht  hat,  so  stehen  auch  die  Instinkte  des  Nestbaus  und 
des  Kotentfernens  in  engem  Zusammenhang  mit  neuen  Eigenarten 
des  Nesthockers.  Das  Verhalten  der  F]ltern  wird  ergànzt  durch  die 
Art  der  Kotentleerung  des  Jungen,  indem  dièse  Handlung  schon 
in  den  ersten  Tagen  nacb  dem  Schlùpfen  mit  dem  Sperren  und 
der  Futterung  gekoppelt  ist  (s.  Groebbels  1927).  Die  Starrheit 
dieser  Koppelung  ist  freilich  nicht  bei  allen  Sperlingsvogeln  gleich 
ausgeprâgt;  auch  bildet  sie  sich  bei  manchen  Arten  in  den  zwei 
ersten  postembryonalen  Tagen  langsam  aus.  Wie  allgemein  ver- 
breitet  dièse  seltsame  Verschrankung  im  Verbalten  von  Alt-  und 
Jungvogel  bei  den  Passeres  ist,  zeigt  der  Nachweis  derselben  durch 
Thomson  (1934)  beim  Leierschwanz  ( Menura) ,  also  bei  einer 
Sperlingsgruppe,  die  sicher  sehr  frûb  in  der  Stammesgeschichte 
dièses  Typus  eine  Sonderevolution  durchgemacht  hat. 

Zu  diesem  ûberindividuellen  Handlungsgefùge  gehort  auch  die 
Kinricht uug,  dass  der  Kol  des  Jungen  lus  zur  Zeil  des  Ausfliegens 
von  einem  Schleimmantel  umhiillt  wird,  der  in  der  Kloake  gebildet 
wird  und  eine  besondere  Leistung  des  Darms  in  der  Postembryonal- 
periode  darstellt.  Dieser  sehr  feste  Schleimmantel  sichert  die 
Moglichkeit  des  Wegtragens,  vielleicht  reizt  er  sogar  die  Eltern 
zum  Ergreifen  und  Verzehren  dièses  Gebildes.  Gegen  das  Ende 
der  Nestzeit  —  gleichzeitig  mit  dem  Abklingen  des  Instinktes  bei 
den  Alttieren,  àndert  sich  auch  die  Leistung  des  Darms:  der  Kot 
nimmt  in  den  letzten  Tagen  vor  dem  Ausfliegen  die  f tir  Sperlings- 
vogel  typische  Beschafïenheit  an.  Die  verschiedenen  Vorgànge, 
die  bei  der  Nesthygiene  der  Sperlingsvogel  zusammenarbeiten: 
\  erhaltensweisen  der  Alt-  und  Jungtiere  und  besondere  Differen- 
zierungen  des  Darmsystems  sind  ein  weiteres  Beispiel  fur  die 
bereits  in  der  Einleitung  betonte  Gleichwertigkeit  von  Instinkten 
und  gestaltlich  fassbaren  Gebilden. 
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8.  Der  Jungvogél  als  nLarvenstadium" . 

Die  m  «Ion  vorangegangenen  Abschnitten  geschilderten  Evolu- 
tmnsvorgànge  haben  eine  Jugendt'orm  des  Sperlingsvogels  ge- 
scliaffen,  die  eine  so  eigenartige  Erscheinung  der  tierischen  Onto- 
genèse ist,  dass  es  sich  wohl  lohnt,  etwas  langer  bei  dieser  Gestalt 
des  Nesthockers  zu  verweilen. 

Das  Àussere  des  Jungtiers  erscheint  hier  so  verândert,  dass  man 
nicht  nur  den  Altvogel  nirhl  niehr  darin  erkennt,  sondern  den 
Nesthocker  unwillkiïrlich  als  disharmonisch,  als  larvenhaft  emp- 
findet.  Dièse  geiiihlmâssige  Kinsi liàtzung,  die  beim  L'nbefangenen 
haufig  die  àsthetische  Wertung  des  „Hàsslichen"  in  sich  schliesst, 
ist  der  charakteristische  Ausdruck  einer  Tatsache,  deren  wissen- 
schaftliche  Erfassung  fiir  unsere  Einsicht  in  das  Wesen  des  evo- 
luierten  Vogeltypus  wichtig  ist. 

I  nsère  Empfindung  des  Larvenhaften  entsprichl  der  weit- 
gehenden  Kntïernung  des  Jnngvogels  von  der  vertrauten  Gestalt 
des  selbsliindigen  Alttiers,  das  inistande  ist,  sich  in  seiner  Um- 
gebung  als  Einzelwesen  zu  ernàhren  und  zu  behaupten.  Der  junge 
Nestlutcker  ist  nicht  wie  der  kleine  Nestflûchter,  ganz  besonders 
das  junge  Grossfusshuhn,  ein  verkleinertes  Abbild  eines  solchen 
sich  selbst  erhaltenden  Wesens;  er  ist  ein  Gebilde,  dessen  Unselb- 
sl.itidigkeit  oiïenkundig  ist,  dessen  Gestalt,  fur  sich  allein  be- 
trachtet,  sich  aicb.1  in  Harmonie  mit  der  typischen  Umgebung 
seiner  Art  befindet.  Aber  die  Disharmonie  des  jungen  Nesthockers 
wird  aul'gehoben,  wenn  wir  nicht  ihn  allein  untersuchen,  sondern 
jene  Umweltsbestandteile  mit  in  die  Betrachtung  einbeziehen,  die 
mit  diesern  disharmonischen  Wesen  in  einer  festen  obligatorischen 
Ueziehung  slehi'u:  seine  l^ltei'ii.  S  o  h  a  I  il  wir  Jung-  und 
Altvogel  als  eine  E  i  n  h  e  i  t  ,  ein  ûberindivi- 
»!  n  e  1  I  e  s  G  e  f  ti  g  e  betrachten,  s  o  w  e  r  d  e  n  a  I  I  e 
a  m  J  u  n  g  v  o  g  e  1  als  Einzelwesen  u  n  h  a  r  in  o  n  i  s  c  h 
w  i  r  k  e  n  d  e  n  M  e  r  k  m  a  I e  T  e  i  I e  eines  w  e  i  t  e  r  e  n 
Systems,  in  d  e  m  s  i  e  sich  du  r  C  h  a  u  s  h  a  r  m  o  - 
n  i  s  c  h  e  i  n  f  ii  ge  n  .  Dièses  hohere  System  muss  unserer  wissen- 
schaftlichen  (Jntersuchung  zugrunde  gelegl  werden;  jede  Ana- 
lyse, dii>  es  ausser  Betracht  làsst,  fûhrl  zu  Beobaohtungen,  die 
vôllig  zusamnienhangslose  Dinge  festhalten,  also  wohl  Tatsachen. 
aber  kein  W'issen  vermitteln.     Die  Schilderung  des  evoluierten 
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Jungvogels  bleibt  eine  sinnlose  Hàufung  von  Tatsachen,  Solange 
dièse  Einzelheiten  nicht  einer  hoheren  Lebenseinheit  eingefugt 
erscheinen  oder  wenigstens  deutlich  als  Glieder  eines  im  Einzelnen 
noch  zu  ermittelnden,  aber  als  vorhanden  erkannten  Systems 
bezeichnet  werden.  Die  Bewertung  des  Individuums  als  autonomes 
System,  die  bei  der  wissenschaftlichen  Beschreibung  und  Analyse 
eines  jungen  Reptils  oder  Grossfusshuhns  noch  môglich  ist,  wïrd 
bei  der  Darstellung  des  evoluierten  Jungvogels  zur  Unmoglichkeit, 
da  dièse  Autonomie  eben  nicht  mehr  besteht.  Groebbels  hat 
bereits  auf  solche  Zusammenhânge  andeutend  hingewiesen  (1932, 
S.  726  27). 

9.  Die  Postembryonalzeit. 

Duivh  das  Xiisaminenwirken  der  Evolutionsprozesse  in  der 
Ontogenèse  der  Sperlingsvôgel  entsteht  eine  besondere  ontogene- 
tîsche  Période,  ein  Lebensabschnitt,  der  beim  primitiven  Yogel- 
typus  seinesgleichen  nicht  hat:  es  entwickelt  sich  eine  zwischen 
die  Embryonalzeit  und  die  Juvenilphase  des  Individuums  einge- 
schaltete,  scharf  begrenzte  Postembryonalzeit. 

Beim  Primitivvogel  ist  das  Jungtier  von  Anfang  an  selbstândig; 
seine  Flugfahigkeit  ist  ebenfalls  schon  entwickelt  oder  wird  sehr 
rasch  erreicht  :  anderseits  dauert  aber  das  Wachstum  sehr  lange 
und  aus  dem  Embryonalzustand  entsteht  sehr  allmâhlieh  der 
Juvenilzustand.  Beim  Sperlingsvôgel  dagegen  ist  die  Wachstums- 
phase  auf  eine  sehr  kurze  Période  zusammengedrangt  ;  das  Gefieder 
wird  auf  den  Abschluss  dieser  Période  voll  -  mindestens  flug- 
tùchtig  -  -  entwickelt,  und  die  Flugfahigkeit  tritt  zum  selben 
Zeitpunkt  ein.  Ich  mochte  vorschlagen,  dièse  klar  abgegrenzte 
Période  des  individuellen  Daseins  als  );Postembryonalzeit"  zu 
bezeiclmen,  tla  der  ab  und  zu  verwendete  Name  „Nestlingszeit" 
ein  etwas  falsches  Bild  vermittelt.  Bei  vielen  Pusseres  ist  ja  die 
eigentliche  Nestlingszeit  sehr  kurz,  die  Jungen  werden  ausserhalb 
des  Nestes  noch  geraume  Zeit  gefuttert  und  erreichen  so  erst  ihre 
juvénile  Selbstândigkeit.  Die  Postembryonalzeit  u  m  - 
f  a  s  s  t  die  g  e  s  a  m  t  e  Période  v  o  m  Schlûpftag 
bis  zur  v  ô  11  i  g  e  n  Selbstândigkeit  des  Jung- 
vogels und  1  a  s  s  t  sich  bei  der  M  e  h  r  z  a  h  J  der 
Sperlingsvôgel  auf  wenige  Tage  g  e  n  a  u  an- 
ge b  e  n  . 
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III.   Die  stammesgeschichtlichen  Stufen   der  Ontogenèse 
der  Sperlingsvôgel. 

In  den  vorangegangenen  Abschnitten  sind  die  Evolutions- 
prozesse,  die  sich  aus  dem  VergJeich  der  primitiven  und  der  evolu- 
ierten  Yogelontogenese  l'iir  die  stammesgeschichtliche  Entwicklung 
der  Sperlingsvi)gcl  ergeben,  im  Allgemeinen  dargestellt  worden.  Die 
Fragen,  welches  die  einzelnen  Etappen  dieser  Evolution  gewesen 
seien  und  ob  unter  den  heutigen  Vogelgruppen  noch  Formen 
weiterleben,  die  als  Wahrzeichen  l'iir  einzelne  VVegstrecken  des 
Entwicklungsganges  gelten  konnen,  sind  bisher  nur  bei  der  Betrach- 
tung  der  Primitivtypen  kurz  beriihrt  worden.  Ihre  Beantwortung 
darf  nur  mit  grossier  Yorsicht  versucht  werden,  wenn  unsere 
Darstellung  nichl  in  den  Fehler  so  mancher  phylogenetischen 
Arbeiten  verfallen  soll,  aus  einigen  wenigen,  unsicher  verkniipften 
Tatsaclien  zu  weittragende  Sdiliisse  zu  ziehen. 

1.  Die  Nestfliichterstufen. 

Dass  die  Gestaltung  eines  Dunenkleides,  d.  h.  eine  allgemeine, 
dunenartige  Umbildung  der  Spitzen  des  ersten  Gefieders  ein  erster 
Schritt  vom  reptilienartigen  Verhalten  zu  Imheren  Ontogenese- 
stufen  der  Vogel  war,  darf  wohl  mit  grosser  Siclierheit  angenommen 
werden.  Der  Yergleich  des  Zustandes  bei  Megapodiden  mit  dem 
der  eigentlichen  Hûhner  illustriert  diesen  Schritt.  Fur  das  allge- 
meine und  frûhe  Auftreten  des  Dunenkleides  spricht  auch  dessen 
weite  Verbreitung  in  den  verschiedenen  Grossgruppen  der  Vogel. 
So  kornmt  es  allen  primitiven  Gruppen  der  Colymbimorphen  und 
Pelargomorphen  zu;  ebenso  ist  es  bei  einigen  sicher  primitiven 
Gestalten  der  C.orariomorplien  ausgebildet,  so  bei  den  Caprintulgi, 
den  Striges,  den  Musophagidae  und  kommt  auch  bei  den  Jungen 
der  altertiimlichen  iiml  idierranten  Leierschwanze  Australiens  vor. 
Als  weiterer  Beweis  des  allgemeinen  Vorkommens  eines  Dunen- 
kleides bei  den  Mirienlurmen  der  Coraciomorphen  und  damit  der 
Passerez  liei'erte  die  Untersuchung  der  Ontogenèse  des  passerimni 
Gefieders,  die  deutlich  zeigt,  dass  die  weitgehende  oder  vitllige 
Nacktheit  der  Jungvogel  dieser  Gruppe  eine  sekundare  Finrichtung 
ist,  dit'  mil  vielen  andern  Evolul  iunsprozessen  in  klarer  Korrelat  ion 
steht. 
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;i 1 1 (Ta 1 1  \i't  des  \\  in  list  unis  der  Kxtreniitaten  hei  evoluier- 
ten  Vôgeln  ist  als  sekundàrer  Zustand  erkannt  worden,  der  aus  dem 
isometrischen  Verhalten  der  reptilienahnlichen  Ervôgel  sich  ent- 
wickelt  hat.  Wir  dùrfen  deshalb  die  Annahme  wagen,  dass  parallel 
mit  dem  Entstehen  des  eigentlichen  Dunenkleirtes  aucli  eine  leichte 
Yerspàtung  der  Flûgelausbildung  eingesetzt  haben  muss.  Dièse 
Verschiebung  schafft  eine  kurze  fruhe  Période  der  Unselbstàndig- 
keit  des  Jungvogels,  welche  aber  kompensiert  wird  durch  die  Aus- 
hildung  des  l'iilirungsinstinktes  sowie  anderer  einïarlier  r'iirsorge- 
instinkte  bei  einern  oder  beiden  ElternvogeJn.  Aile  dièse  ersten 
Evolutionsscbritte  gestalten  einen  ontogenetischen  Zustand,  der 
bei  sehr  vielen  relativ  primitiven  Gruppen  mit  tvpischen  Nest- 
fliichtern  in  einzelnen  Ziigen  erhalten  ist. 

Die  weiteren  Etappen  der  Evolution  des  Sperlingstypus  und 
seiner  Ontogenèse  miissen  in  dem  Gestaltenkreis  gesucht  werden, 
den  man  mit  Gadow  als  Coraciomorphe  (Fùrbringers  Dendror- 
nithes)  zusammenfassen  kann.  Da  aber  die  stammesgesehicht- 
lichen  ZusanniHMiliange  dieser  formenreichen  Gruppe  nicht  geklârl 
sind,  so  besteht  keine  Moglichkeit,  etwa  aus  einer  gesieherten 
morphologischen  Reihe  die  allmàhliche  Entwicklung  der  Onto- 
genèse abzulesen.  Der  einzige  gangbare  Weg,  uni  ein  Bild  dieser 
L  bergangszustànde  zu  gewinnen,  erscheint  mir  zur  Zeit  der,  aus 
relativ  gesieherten  Anschauungen  zunachst  vorsichtig  schliessend 
eine  Vorstellung  der  môglichen  Entwicklungsetappen  zu  erlangen 
und  erst  dièses  so  gewonnene  Bild  mit  den  bei  heutigen  Coracio- 
morphen  gefundenen  Verhaltnissen  zu  vergleichen.  Die  Wahr- 
scheinlichkeit,  dass  sich  unter  den  rezenten  Gruppen  die  Zwischen- 
stufen  der  Ontogenèse  in  reiner  Ausbildung  erhalten  haben,  ist 
so  gering,  dass  wir  nur  erwarten  diirfen,  Bruchstiicke  des  archaischen 
Yerhaltens,  einzelne  Erinnerungen  gleichsam  an  durchlaufene 
Etappen  vorzufinden.  Die  dargestellten  Wandlungen  des  Entwick- 
lungsganges  werden  —  auch  \vo  sie  in  Beziehung  zur  Umwelt  des 
Tiers  gesetzt  sind  -  -  stets  ohne  irgendeine  Annahme  iiber  die 
môglichen  Ursachen  der  Evolution  geschildert. 

2.  Der  L'bergang  zum  Zustand  des  Xesthockers. 

Dem  Auftretei)  des  Instinktes,  auf  Bâumen,  an  Felsen  oder  in 
Hôhlen  statt  auf  dem  flachen  Erdboden  zu  nisten,  musste  beim 
Jungvogel  eine  instinktive  Bindung  an  einen  eng  umgrenzten 
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Nestort  entsprechen.  Anderseits  fordert  der  neue  Nestorl  und  die 
Bindung  des  Jungtiers  an  denselben  eine  zeitlich  entsprechende 
Période  der  Fûtterung  durch  die  AJtvôgel.  Dièse  Bindung  an  den 
Nestort,  kompensiert  durch  vôllige  Ernahrung  durch  die  Eltern, 
darf  theoretisch  als  friihestes  Phanomen  des  Nesthockerzustandes 
betrachtet  werden.  Die  vergleichende  Analyse  bietet  dagegen 
keine  Argumente,  die  fur  eine  Reduktion  des  Dunenkleides  auf 
dieser  Stul'e  sprachen;  ini  Gegenteil:  das  Bestehen  eines  vollen 
Dunenkleides  lasst  die  Annahme  einer  gering  entwickelten  Nest- 
bautechnik  und  wenig  ausgesproehener  Instinkte  des  Wannens  zu. 
also  VerhâJtnisse,  wie  sie  gerade  der  relativen  Primitivitàt  dieser 
Entwicklungsst ufe  entsprechen. 

In  der  Gruppe  der  Ziegenmelker  linden  sich  manche  Zùge  dièses 
theoretisch  abgeleiteten  Verhaltens:  Dunenkleid,  friihe  Beweglich- 
keit  der  Jungen  bei  sehr  starker  Bindung  an  einen  Nestort,  Fûtte- 
rung der  Jungen  wahrend  der  Nestzeit.  Die  Nestbautechnik  ist 
sehr  gering,  ja  in  vielen  Fallen  ist  das  Nest  nur  ein  bestimmter 
„Ort",  an  dem  [so  beim  „Poor-me-one"  (Nyctibius  griseusj  Trini- 
dads]  das  Junge  trotz  seiner  ,,Nestnùchterausstattung"  in  strenger 
Bindung  gleichsam  gefesselt  bleibt  -  -  ein  Beispiel  fur  das  phylo- 
genetische  Entstehen  der  komplizierten  Vogelnester  ans  sein 
einfachen  Yerhaltensweisen.  Der  Satz  von  Lorenz  (1935,  S.  184), 
dass  )(die  Zeremonie  àlter  ist  als  ihr  Organ"  gilt  in  veranderter 
Form  auch  fur  die  Evolution  des  Nestbaus:  die  p  s  y  c  h  i  s  e  h  e 
Bindung  der  Jungen  an  einen  f  e  s  t  e  n  ,,  0  r  t 
ist  â  1 1  e  r  als  die  Technik  der  Ausgestaltung 
des    N  e  s  t  e  s    durch    die  Eltern. 

Die  Caprimulgi  werden  von  den  Morphologen  als  eine  verhàlt- 
nismassig  archaische  Gruppe  der  Coraciomorphen  aufgefasst,  eine 
évolutive  Wertung,  welche  diesen  Formen  dieselbe  Stellung  zu- 
weist,  die  wir  ihnen  auf  Grund  ihrer  ontogenetischen  Besonder- 
heiten  zusprechen  miissen.  Die  Annahme  liegt  nahe,  dass  von 
Ahnenformen,  welche  die  eben  abgeleitete  Entwicklung  von  prirni- 
tiven  Nesthockern  aul'wiesen,  sich  die  in  der  Ordnuna:  der  Capri- 
mulgi vereinigten  Gestalten  selbstandig  weiter  gebildet  haben, 
wobei  unter  anderem  die  extrême  Beduktion  der  Eierzahl  auf  2 
(.der  I  erreichl  worden  ist. 
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3.  Die  hôheren  Nesthockerstufen. 

Die  Ableitung  der  weiteren  Etappen  der  Stammesgeschichte  geht 
von  déni  Zustand  aus,  bei  déni  die  Bindung  des  Jungtiers  an  ein 
Nest  idiiT  dein  Bnden,  sowie  langere  Fiitterung  durch  die  AltvogeJ 
bereits  verwirklicht  waren. 

Bei  solchen  Jungvôgeln  konnten  schrittweise  Ânderungen  der 
Kôrperbildung  und  des  Verhaltens  eintreten,  da  ja  die  Ernàhrung 
durcb  die  Altvogel  den  Zwang  zu  einer  relativen  Harmonie  in  der 
Fnlw  K-klniiL;  sjiint  Ik  Im'!'  Organe  lockerte.  die  den  weitgehend 
selbstàndigen  Nestflùchter  noch  kennzeichnet.  Manche  Teile 
konnten  nun  in  der  Entwickhing  zuriickbleiben,  andere  in  ihrer 
Ausbildung  beschJeunigt  werden  :  gleichsam  im  Schutze  der  Ver- 
sorgung  durch  die  Altvogel  konnte  sich  die  Allometrie  des  Wachs- 
tums  allmahlich  herausbilden,  die  aile  extremeren  Nesthocker 
auszOHmel . 

Der  Unterbruch  in  der  Ausbildung  des  ersten  Gefieders  und  die 
dadurch  erreichte  teilweise  oder  vollige  Unterdrûcknng  des  Dunen- 
teils  der  Federn,  die  Verschiebung  der  Gefiederbildung  an  das  Ende 
der  Wachstumszeit,  die  beschleunigte  Ausbildung  des  Darm- 
systenis,  eine  geringe  Verkùrzung  der  Embryonalperiode  und  die 
daiuit,  verbundene  Beschleunigung  des  engen  Lidschlusses  und  des 
vorùbergehenden  Ohrverschlusses:  das  sind  einige  der  anffàlligsten 
Prozesse,  die  wâhrend  dieser  Etappe  in  die  Ontogenèse  der  evo- 
luierten  Vôgel  eingefùgt  worden  sind.  Sie  sind  vermutlich  durch 
gesteigerte  Instinkte  des  Wàrmens  und  des  komplexeren  Nestbaus 
bei  den  Altvôgeln  ergànzt  worden. 

Einige  Gruppen  unter  den  vielen  Coraciomorphen  zeigen  auf- 
lâllig  viele  Merkmale  dieser  Evolutionsetappe,  so  die  Eisvôgel 
(Halajones) ,  die  Bienenfresser  ( Meropes),  die  eigentlichen  Raben 
(Coracias) ,  die  Segler  ( Macrochires)  und  die  Spechte  (Pici). 
Der  Vergleich  der  Ontogenèse  dieser  Typen  mit  dem  soeben  theore- 
tisch  abgeleiteten  Zustande  darf  nicht  in  einer  allzu  engen  Auf- 
fassung  durchgefiihrt  werden.  Denn  es  ist  selbstverstandlich,  dass 
jede  der  genannten  Gruppen  im  Laufe  ihrer  selbstàndigen  Evolution 
in  reichem  Masse  Sondermerkmale  entwickelt  hat,  sodass  es  uns 
nicht  wundern  kann,  wenn  die  aufgefiïhrten  Vogeltypen  nicht  aile 
dieselbc  Fntwicklungsh(>he  der  Ontogenesezustànde  zeigen.  So 
ist  die  Ontogenèse  der  Spechte  durch  zwei  Besonderheiten  ùber 
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die  der  iibrigen  hier  angefiihrten  Formen  liinaus  entwickelt:  durcli 
die  aufîâllige  Yerkiirzung  der  Brutzeit,  die  bei  vielen  Arten  13-14 
Tage  betragen  kann,  sowie  durch  das  Aui'treten  des  Instinktes 
des  Kotwegtragens,  der  bei  einzelnen  Arten  beobachtet  wird. 

Die  <  'ut ogenese  der  Eulen  ( Striées)  muss  als  eine  Sonderevolut  ion 
aufgefasst  werden,  die  von  der  Stufe  der  primitiven  Nesthocker 
ausgeht,  und  dabei  einzelne  der  eben  beschriebenen  Umbildungen, 
so  die  starke  Allometrie  des  Wachstunis  an  sicli  erfahren  hat, 
anderseits  aber  in  ihrer  Entwicklungsgeschwindigkeit  sehr  primitiv 
geblieben  ist  und  eine  besondere  Ausgestaltung  des  Dunenkleides 
erreicht  hat. 

Einige  wenige,  aber  sehr  bedeutungsvolle  Neuerungen  schaffen 
aus  dem  oben  dargestellten  Ontogenesezustand  die  letzte  und 
hôchste  der  gegenwàrtig  von  den  Vôgeln  verwirklichten  Entwick- 
lungsarten:  den  Zustand  der  Sperlingsvôgel.  Aile  dièse  letzten 
Evolutionsschritte  hàngen  mit  der  Entwicklungsbeschleunigung 
und  der  Steigerung  der  Ernâhrungsintensitàt  zusammen:  beim 
Jungvogel  Entstehung  des  Sperrens,  des  Schnabelwulstes  und  der 
Rachenfàrbung,  sowie  Bildung  einer  besonderen  Schleimhulle  um 
den  Kot  —  bei  den  Altvogeln  Einstellung  des  Futterungsinstinktes 
auf  Sperreize,  Entstehung  des  Kotwegtragens,  Steigerung  der 
Nestbautechnik.  Ganz  àhnlich  wie  bei  den  Sperlingsvogeln  er- 
sclieint  die  Intensitàt  der  Beziehungen  zwischen  Alt-  und  Jungvogel 
auch  bei  anderen  Vogeltypen  aus  dem  Yerwandtsehaftskreis  der 
Coraciornorphen  gesteigert.  Die  Tatsache,  dass  so  eigenartige 
Merkmale  wie  das  Sperren  und  die  damit  verbundenen  Erschei- 
nungen  bei  sehr  verschiedenen  Kormen  dieser  Grossgruppe  auf- 
treten,  spricht  sehr  klar  fur  eine  gemeinsame  Ausgangsform  der 
Coraciornorphen,  deren  ontogenetische  Potenzen  bei  der  Sonderent- 
wirklung  der  spàteren  Evolution  in  mehreren  Entwicklungslinien 
in  sehr  ahnlicher  W'eise  in  Krschcinung  getreten  siml  :  su  bei  den 
Kuckucken  (Cuculi),  den  Hopfen  (U pu  pue)  und  den  Mausvugtdn 
(Colii),  bei  denen  die  Jungen  àhnlich  wie  die  der  Passeres  sperren; 
einzelne  Beoba<  lil  imgen  an  Knlibris  (Trochilidae  iti  der  Ordnung 
der  Segler)  lassen  daraul  s(-hliessen,  dass  auidi  bei  diesen  Formen 
Ansàtze  zum  Sperren  vorhanden  sind. 

Die  ErScheinung  des  Sperrens  und  die  dam  il  zusa  m  incuba  ngendcn 
Phânomene  verdienen  die  besondere  Beachtung  des  Biologen,  der 
sich  dem  Studium  der  Evolution  zuwendet.    Die  l-arben,  die  im 
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SperraHien  und  ;nn  Srlmabelwulst  ausgebildet  werden,  sind  Gelb, 
Rot,  Orange.  Weiss  und  Schwarz.  Blau  komml  nur  als  Zeichnungs- 
muster  in  geringer  Ausdehnung  oder  an  den  bekannten  Leuchtperlen 
von  Erythrura,  also  stets  als  Kontrastmittel,  vor.  Es  dominieren 
also  die  Farben,  welche  nachweisbar  als  besonders  starke  Reize 
bei  evoluierten  Yogeltypen  gelten  mûssen.  Es  sind  die  Farben, 
die  in  den  zahlreichen  ornithophilen  Bliiten  vorberrschen  und  die 
wiederkebren  bei  den  Friichten,  welche  durch  Vogel  verbreitet 
werden.  Wie  bedentungsvoll  gerade  dièse  Farben  fur  Vogel  sind, 
zeigt  auch  der  Umstand,  dass  sie  charakteristische  Kennzeichen 
am  Kopfe  der  jungen  Faucher  und  Rallen  sind,  wo  sie  in  beiden 
l-'allen  als  „Ausl<>ser"  im  LoRENz'schen  Sinne  fur  koniplizierte 
Instinkthandlungen  der  Eltern  aufgefasst  werden  mùssen. 

Die  Rachenfarben  und  -zeichnungen  verschwinden  am  Ende  der 
Fostembryonalzeit  ;  die  Mundhohle  der  adulten  Vogel  ist  uniform 
und  unscheinbar  gefarbt  —  die  transitorische  Rolle  der  eigenartigen 
Jugendorgane  wird  durch  dièses  Schwinden  besonders  eindeutig. 

Die  l'nsicherheit  jedes  Versuchs,  die  Evolutionsschritte  einer 
komplexen  Ontogenèse  darzustellen,  braucht  nicht  besonders 
hervorgehoben  zu  werden.  Die  Kritik  an  phylogenetisch  orientierten 
Arbeiten  ist  ja  nur  zu  leicht  und  hat  dazu  gefuhrt,  dass  auch 
Biologen,  in  denen  das  Bediirfnis  nach  Zusammenfassung  der 
Ergebnisse  ihrer  Arbeit  noch  lebendig  ist,  sich  oft  lieber  mit  der 
Aufzàhlung  einer  chaotischen  Menge  von  Tatsachen  begnûgen  und 
so  statt  eines  ï  berblicks  eine  Art  Kuriositàtenkabinett  biologischer 
Seltsamkeiten  geben.  Die  Rechtfertigung  des  vorliegenden  Kapitels 
mag  darin  gefunden  werden,  dass  eine  grôssere  Zahl  von  Tatsachen 
ans  dem  Bereich  der  \  ogelontogenese  durch  meinen  Ordnungsversuch 
in  einem  Zusammenhang  erscheinen  und  so  neuen  Wert  erhalten, 
und  dass  anderseits  durch  diesen  Ordnungsversuch  neue  Beobach- 
tungen  von  scheinbar  lângst  vertrauten  Erscheinungen  notwendig 
und  sinnvoll  werden.  Die  Beobachtungsfreude  der  Feldornitho- 
logen,  deren  Tatendrang  sich  meist  in  sehr  stereotypen  Bahnen 
auswirkt,  wird  hoffentlich  durch  eine  ungewohnte  Beleuchtung 
altbekannter  Phânomene  neuen  Anreiz  erhalten. 
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[V.    Die   évolutive   Wertigkeit  der  ontogenetischen 

Merkmale 

Die  Darstellung  der  Verànderungen,  die  sich  im  Laufe  der 
Evolution  eines  Vogeltypus  an  dessen  Ontogenèse  vollzogen 
haben,  zeigt  wohl  zur  Geniige,  dass  die  Beschreibung  der  Evolution 
ontogenetischer  Zustânde  nicht  mit  so  einfachen  Begritïsbildungen 
wie  „palingenetisch"  oder  "cenogenetisch"  auskommen  kann,  wie 
sie  in  der  Friihzeit  der  Evolutionsforsehung  angewendet  worden 
sind.  Die  in  der  Ontogenèse  eines  Tiertypus  feststellbaren  evolutiven 
Umgestaltungen  sind  sehr  oft  ebenso  gross,  manchrnal  grosser  als 
die  an  der  Reifeform  nachweisbaren  Umbildungen.  Dièse  Einsicht 
zwingt  uns,  die  Bezeichnungsweise,  die  bisher  in  der  ontogenetischen 
Forschung  iiblich  war,  durch  Grundbegriffe  zu  ersetzen,  die  den 
heute  bekannten  Tatsachen  besser  entsprechen. 

Die  Bildungsweisen  der  einzelnen  Organe  haben  eine  sehr 
verschiedene  évolutive  Wertigkeit.  Wàhrend  etwa  die  Ausbildung 
der  Fliigel  eines  Grossfusshuhns  in  relativer  Harmonie  mit  der 
Gestaltung  der  Hinterextremitàt  verlàuft  und  so  weitgehend  der 
zeit lichen  Ausbildung  der  Extremitàten  der  Reptilien  entspricht,  so 
ist  die  Gestaltung  des  Flùgels  bei  anderen  Vôgeln,  so  bei  Sperlings- 
typen,  noch  mehr  bei  Gànseartigen  ans  Ende  der  Wachsturnszeit 
verschoben.  Die  intimeren  Bildungsprozesse  konnen  in  allen 
diesen  Fallen  noch  relativ  âhnlich  verlaufen,  und  der  Endzustand 
des  Organs  verrat  uns  nichts  ùber  die  zeitliche  Verschiebung  in  der 
Ausbildung  —  die  zeitliche  Yerscliiedenheit  der  Bildungsvorgange 
kann  also  nicht  etwa  aus  dem  Endzustand  sinnvoll  verstanden 
werden,  sie  ist  eine  Ersclieinung,  deren  Deutung  nur  im  Zusammen- 
hang  der  ontogenetischen  Vorgange  gefunden  werden  kann.  lin 
Rahmen  der  Ontogenèse  wiederum  erhalten  sie  nur  einen  Sinn, 
wenn  sie  als  Teile  eines  Evolutionsvorganges  aufgefasst  werden:  die 
Bildungsweise  eines  Organs  hat  eine  bestimmte  ,,evolutive  Wertig- 
keit", die  nichts  mit  dem  eventuellen  Anpassungswert  des  fertigen 
Organs  zu  t  un  hat  und  die  nur  durch  die  vergleichend-ontogenetische 
l  ntersucliung  ennittelt  werden  kann. 

Die  i i ii  lulgenden  aufgestellten  Merkmalsgruppen  i'assen  nur  die 
besonders  markajnten  Kategorien  dieser  evolutiven  Wertigkeit. 
Erst  weitere  Untersuchungen  kônnen  zeigen,  ob  eine  weitergehende 
Gliederung  die  Moglichkeit  klarer  Beschreibung  fordert  oder  hemmt. 


336 


A.  PORTMANN 


1.    Organe  mit  primàrer  Bildungsweise. 

Die  Ontogenèse  vieler  Organe  fùhrt  direkt  zur  Ausbildung  des 
definitiven  Zustandes  und  verlâuft  zeitlich  so  wie  die  der  homologen 
Ahnenorgane;  weder  in  der  Gestaltungsart  noch  im  zeitlichen 
Ablauf  dieser  Vorgànge  làsst  sich  in  solchen  Fâllen  irgend  eine 
besondere  Einschaltung,  ein  Umweg  oder  eine  Verzogerung  der  Aus- 
bildung nachweisen.  Als  Vergleichsbasis  muss  stets  der  Ahnen- 
typus  der  untersucbten  Gruppe  genommen  werden,  in  unserem 
Falle  also  der  primitive  Vogeltypus  mit  den  auf  S.  278  genannten 
Merkmalen.  Die  Bezeichnung  „primâre  Bildungsweise"  bezieht 
sich  auf  die  Ubereinstimmung  mit  dem  jeweiligen  Ahnentypus. 

Organe  dieser  Merkmalsgruppe  sind  bei  den  primitiven  Vogel- 
gruppen  recht  zahlreich:  Nervensystem  und  Sinnesorgane,  Skelett, 
Extremitàten  und  die  meisten  innern  Organe  zeigen  dièse  Entwick- 
lungsart.  Bei  evoluierten  Vogeltypen  aber  werden  sie  immer 
seltener,  Teile  der  Wirbelsàule,  die  Hinterextremitàten,  Teile  der 
Sinnesorgane  (z.B.  Augenbulbus,  Innenohr)  folgen  aber  auch  bei 
diesen  Formen  noch  dem  ursprûnglichen  Bildungsgesetz.  Fiir  sehr 
viele  Organe  muss  die  évolutive  Wertigkeit  erst  noch  bestimmt 
werden. 

2.    Organe  mit  sekundàrer  Bildungsweise. 

Manche  Organe  gleichen  denen  mit  primàrer  Bildungsweise, 
wenn  man  ihre  Entwicklung  isoliert  betrachtet;  beobachtet  man 
ihre  Ausgestaltung  aber  im  Ablauf  der  gesamten  Ontogenèse,  so 
enthullen  sich  oft  sehr  auffâllige  zeitliche  Verschiebungen  in 
Wachstum  oder  DifTerenzierung,  indem  ein  Organ  viel  fruher  oder 
betràchtlich  spàter  als  das  homologe  Gebilde  beim  Ahnentypus 
ausgestaltet  wird.  Die  Bezeichnung  „sekundare  Bildungsweise" 
bezieht  sich  auf  den  Primitivtypus,dem  gegenùber  eineVerânderung 
des  Bildungsmodus  festgestellt  wird. 

Die  Organe  dieser  Gruppe  haben  bisher  eine  sehr  verschiedene 
Wertung  und  Einordnung  erfahren.  So  deutete  Mehnert  (zit.  n. 
Sewertzoff)  die  Beschleunigung  von  Organbildungen  als  Ausdruck 
progressive!'  Evolution  des  definitiven  Organs,  dagegen  sah  er  in 
der  Verzogerung  der  Ausbildung  den  Beweis  fiir  eine  régressive 
Evolution  des  Reifezustandes  dièses  Organs.  Sewertzoff  (1931) 
hebt  dem  gegenùber  hervor,  dass  solche  Beschleunigungen  oder 
Verzôgerungen  im  allgemeiner  als  besondere  Anpassungen  an 
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ontogenetisclie  Sittiationen  verstanden  werden  miissen.  Ander- 
seits  meint  Si;\\  krtzoff  (S.  157),  dass  zeitliche  Verschiebungen  in 
der  Ausbildung  der  Organe  keine  Bedeutung  fur  den  Enibryo  hàtten- 
und  < losha Ih  nicht  aïs  Cenogenesen  im  Hàckel'schen  Sinne  bezeichnet 
werden  dtirften.  Dieser  Auffassung  gegeniiber  muss  man  mit 
Nachdruck  auf  die  VVaclistunisverschiebungen  in  der  Ontogenèse 
der  Sperlingsvogel  hinweisen,  besonders  auf  die  des  Darms  und 
der  Leber,  die  frùhe  Ausbildung  der  Augenlider,  die  spàte  des 
Gefieders,  ailes  Verânderungen,  deren  Bedeutung  im  Bahmen  der 
gesamten  Ontogenesevorgânge  gezeigt  werden  konnte.  Wenn  ich 
solehe  Anderungen  trotzdem  nicht  einfach  als  Cenogenesen  be- 
zeichne,  so  deshalb  nicht,  weil  dieser  Begrifî  den  Reichtum  der  heute 
bekannten  Wirklichkeit  gar  nicht  mehr  zu  fassen  vennag  und 
verschwinden  mnss. 

Die  Zahl  der  Organe  mit  sekundârer  Bildungsweise  steigert  sich 
mit  der  Entfernung  vom  Primitivtypus.  Einige  Beispiele  sind 
eben  erwàhni  worden.  Weitere  Analysen  werden,  wie  ich  hofîe, 
die  Fruchtbarkeit  der  Sonderung  dieser  Kategorie  dartun  :  wichtige 
ontogenetisclie  Unterschiede  zwischen  primitiven  und  evoluierten 
Tiergruppen,  wie  etwa  die  so  verschiedene  Ausgestaltung  der 
Extremitàten  bei  den  Vôgeln,  treten  durch  die  neue  Zuordnung  in 
einem  aufschlussreichen  neuen  Zusammenhang  auf. 

3.    Transilorische  Bildiingen  der  J 'ugendformen. 

Sehr  viele  Gestaltungen  und  Verhaltungsweisen  der  Embryonen 
u ml  Jugendstadien  haben  keine  Beziehung  zur  définit iven  Form 
oder  Lebensart  eines  Tiers,  sie  treten  nur  embryona!  oder  postem- 
bryonal  wàhrend  einer  beschrànkten  Zeit  auf  und  stehen  mit  den 
besonderen  Bedingungen  dos  Lebens  der  Entwicklungssladien  in 
Zusammenhang.  Sie  sind  es,  die  friiher  als  cenogenet ische  Bil- 
dungen  zusammengefasst  wurden.  Da  aber  der  Begrifî  der  Ceno- 
genese  nur  sinnvoll  ist,  wenn  sein  Gegenstiick,  die  l'alingenese,  als 
zu  Recht  bestehend  anerkannt  wird,  so  ware  es  an  der  Zeif,  dièses 
veraltete  Begriiïspaar  durch  eine  reichere  Gliederung  zu  ersetzen. 

Die  transitorischen  Bildungen  finden  sich  bei  den  Jugendformen 
in  so  grosser  Zahl,  dass  hier  nur  einige  typische  Beispiele  genannl 
zu  werden  brauchen. 

Transitorische  Bildungen  der  Embryonalperiode  :  Amnion,  Allan- 
tois,  Dottersack,  Eischwiele  (      Eizahn),  einzelne  Leberfunktionen. 
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Transitorische  Bildungen  der  Postembryonalperiode  :  Dunen- 
bildung  der  Federspitzen,  Sperrachenfàrbung,  Schnabelwulst, 
Sperrinstinkt,  Instinkt  der  Kotentleerung,  Bildung  von  besonderen 
Kotballen  durch  die  Kloake,  postembryonale  Funktionen  der 
Leber,  Yerscbluss  der  Aussenohrs,  Flucht-  und  Drùckinstinkte 
vieler  Xestfliichter,  der  Sonderinstinkt  des  jungen  Kuckucks,  die 
Eier  des  Wirts  oder  die  Stiefgeschwister  aus  dem  Nest  zu  werfen, 
u.s.w. 

4.    Kompensatorische  Bildungen  am  Elternhôrper. 

Die  Aufstellung  dieser  Merkmalsgruppe  der  kompensatorischen 
Bildungen  bringt  die  Tatsache  zur  Geltung,  dass  vielen  Umgestal- 
tungen  am  Jungtier,  die  im  Laufe  der  Evolution  einer  Vogelonto- 
genese  auftreten,  eigenartige  Bildungen  oder  Yerhaltensweisen  der 
Eltern  entsprechen,  dass  also  die  Evolution  der  Ontogenèse  nicht 
die  Jugendform  allein  veràndert,  sondern  auch  die  Reifeform 
umwandelt.  Das  Vorbandensein  solcher  kompensatorischer  Bil- 
dungen ist  oft  beachtet  worden  ;  doch  hat  deren  Beziehung  zur  Onto- 
genèse einer  Tierart  kaum  je  einen  klaren  nomenklatorischen 
Ausdruek  gefunden,  sondern  dièse  Bildungen  haben  ihren  Platz 
in  jenen  Kapiteln  ûber  )(Brutpflege"  etc.  gefunden,  die  oft  genug 
wahre  Kuriositâtenkabinette  der  biologischen  Forschung  geblieben 
sind.  Wie  wichtig  die  klare  begrifîliche  Sonderung  dieser  Merk- 
male  des  reifen  Tiers  ist,  zeigt  die  Frage,  die  Sewertzoff  (S.  147) 
aufwirft,  ob  nàmlich  die  Mammarorgane  der  Sàuger  der  Kategorie 
der  ^Aramorphosen"  einzureihen  sein,  d.  h.  solcher  evolutiver 
Yerànderungen,  welche  die  gesamte  Leistungsfahigkeit  der  Reife- 
form erhohen. 

„Es  ist  schwer  zu  sagen,  ob  wir  die  Ausbildung  der  Mammar- 
organe als  eine  Aramorphose  ansehen  mùssen  :  es  wiirde  so  seheinen, 
wenn  wir  in  Betradit  zielien.  dass  die  Fûtterung  mit  Mileh  die 
Lebensenergie  der  jungen  Tiere  hebt,  sie  kràftiger  macht." 

Die  Zweifel,  die  hier  laut  werden,  zeigen  vor  allem,  dass  der  Begriff 
der  Aramorpliose,  der  von  Sewertzoff  fur  évolutive  Leistungs- 
steigerung  der  Reifeform  eingefùhrt  worden  ist,  offenbar  im  vor- 
liegenden  Beispiel  an  der  Grenze  seines  Giiltigkeitsbereiches  steht. 
Dieselbe  Sehwierigkeit  wiirde  entstehen,  wenn  man  die  Frage 
stellt,  ob  die  Evolution  von  Futterungsinstinkten,  komplexen 
Nestbauteehniken,  Kotwegnahme  bei  den  Reifeformen  vieler  Vôgel 
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als  Ararnorphose  aufgefasst  werdcn  unisse.  Sewertzoffs  wert- 
voller  Begriff,  (1er,  wie  der  intéressante  Versuch  von  Franz  (1935), 
das  sehr  komplizierte,  zu  l'nirecht  vernachlassigte  Problem  des 
organischen  (JFortschritts"  einer  objektiveren  Betrachtung  zuzu- 
fuhren  strebt,  ist  in  vollem  Unfang  nur  bei  Tiergestalten  anwendbar, 
bei  denen  das  einzelne  Individinmi  allein  den  Arttypns  verkôrpert, 
wo  alsn  Alt-  und  Jungtier  nicht  zu  komplizierten  Gefiigen,  zu 
Lebenscinheiten  lu dierer  Ail  verbunden  sind,  d.  h.  bei  F'ormen, 
die  ain  reifen  Tier  ein  Minimum  von  kompensatorischen  Merkmalen 
tragen. 

So  lasst  sich  der  Primitivzustand  der  Vogel  ausgezeicb.net  mit 
déni  begrifflichen  Riistzeug  Sewertzoffs  nach  Aramorphosen 
durchforschen,  die  ihn  vom  Reptilienabnen  unterscheiden,  da  bei 
diesen  Gruppen  das  Jungtier  beim  Verlassen  des  Eies  bereits  von 
den  Eltern  unabhângig  ist  und  sich  die  wenigen  kompensatorischen 
Merkmale  der  Reil'eforin  lediglirh  auf  Fibildung  und  Eiablage 
heziehen.  Sohald  indessen  bei  hnheren  St 1 1 1* > r i  der  Vogelgestaltung 
die  Alttiere  mit  ihren  Nachkommen  zu  einer  hôheren  Eebenseinheit 
verbunden  sind,  so  treten  am  Elterntier  Bildungen  auf,  die  keines- 
wegs  eine  Steigerung  seiner  Leistungsfahigkeit  als  Individuum  im 
Daseinskampfe  bewirken,  sondern  im  Gegenteil  oft  einen  Nachteil 
fur  das  Leben  des  I ndividuuins  bedeulen  knimen  und  deshalh  nicht 
als  Aramorphosen  bezeichnel  werden  dûrfen. 

Fasst  man  aber  die  Art  als  das  evoluierende  System  auf,  so  lost 
sich  die  von  Sewertzoff  gestellte  Frage  sehr  oft  in  dem  Sinne, 
dass  kumpensalorische  Bildungen  der  Reifeform,  auch  wenn  sie 
das  Inilividiinni  benachteiligen,  die  Lebensfahigkcil  und  die 
Vnpassungsbreite  einer  Tierart  erluilien.  Fs  bleibl  nur  die  Frage 
zu  entscheiden,  ob  man  Sewertzoffs  Définition  der  Aramorphose 
auf  die  Tierarl ,  st  al  t  auf  das  Individuum  allein,  anwenden  will,  odcr 
ob  eine  neue  Begriffshildung  den  Tatsachen  besser  entspricht. 
Dièse  Frage  soll  aber  nicht  aus  den  Beobachtungen  an  einer  ein- 
zigen  Tiergruppe,  wie  sie  meiner  Studie  zugrunde  liegen,  beant- 
wortet  werden.  Die  hier  eingefùhrte  Bezeichnung  )(kompensa- 
torische  Bildungen"  betont  die  strenge  Beziehung  dieser  Merkmale 
zu  Gestaltung  und  Verhalten  des  Jungtiers. 

Die  mannigfaltigen  Einrichtungen  der  Eibildung,  die  Brutflecke, 
die  Instinkte  des  Nestbaus,  des  Briitens,  Fuhrens,  Wàrmens 
Fiitterns  und  der  Kot  \ve<rna  h  nie  jn'linren  aile  dieser  vierlen  Merk 


340 


A.  PO  HT. MANN 


malsreihe  an,  ebenso  die  „Milchbildung"  un  Taubenkropfe.  Die 
allmàhliche  Evolution  einzelner  dieser  Merkmale,  so  der  Eibildung 
in  der  Gesamtentwicklung  der  Wirbeltiere,  habe  ich  frûher  in  grossen 
Linien  darzustellen  versucht  (Portmann  1935). 

Wie  fur  aile  wissenschaftlichen  Begrifïsbildungen  bestehen  aucli 
fur  die  des  „kompensatorischen  Merkmals"  Grenzgebiete,  in  denen 
ihre  Anwendung  schwierig,  ja  unmoglicli  wird.  Es  wird  desbalb 
am  Platze  sein,  auf  dièse  Grenzen  gleich  nachdrueklich  hinzuweisen, 
um  die  Anwendung  unseres  Begriffs  in  die  Schranken  einer  sicheren 
Gûltigkeit  zu  bannen.  Die  Scbwierigkeit  liegt  in  der  Entscheidung, 
wie  weit  man  im  Fortpflanzungssystem  kompensatorische  Eigen- 
schaften  sehen  will,  da  ja  das  ganze  System  auf  Erzeugung  von 
Nachkinimien  eingerichtet  ist,  also  iïber  das  Individuum  hinaus- 
greift.  Ich  scheide  als  Bildungen  ganz  besonderer  Art  aus  :  1.  die 
Erzeugung  primarer  Fortpflanzungszellen,  im  weiblichen  Geschlecht 
die  Bildung  von  relativ  dotterarmen  Eizellen,  wie  sie  fur  primitive 
Verhàltnisse  charakteristisch  sind;  2.  die  Ausbildung  von  einfachen 
ableitenden  Wegen  fiir  dièse  primâren  Geschlechtszellen,  also  von 
einfachen  Spermidukten  oder  Ovidukten.  Dagegen  miissen  einzelne 
zusàtzliche  Leistungen  der  Gonaden  oder  der  Gonodukte  bereits 
als  typische  kompensatorische  Bildungen  bezeichnet  werden,  da 
sie  mit  Sicherheit  gewissen  evolutiven  Umgestaltungen  der  Onto- 
genèse der  betreffenden  Gruppe  zugeordnet  werden  miissen.  So 
steht  die  Funktion  der  Dotterbildung  im  Ovarium  meroblastischer 
\\  irbeltiere,  ebenso  wie  die  Eiweissekretion  und  die  Schalenbildung 
im  Ovidukt  in  klarem  Zusammenhang  mit  der  Verkiirzung  und 
schliesslichen  Unterdrùckung  der  urspriinglichen  Métamorphose 
der  primitiven  Anamnier.  Die  erwahnten  Merkmale  sind  also 
sowohl  bei  Selachiern  als  Sauropsiden  sekundâr  im  Evolutionsablauf 
entstandene  kompensatorische  Bildungen. 

* 

Verfolgt  man  die  Verteilung  der  hier  unterschiedenen  Merkmale 
von  verschiedener  evolutiver  Wertigkeit  innerhalb  der  Vogel- 
gruppen,  die  Gegenstand  unserer  Untersuchung  sind,  so  làsst  sich 
eine  allgemeine  Feststellung  ableiten,  die  auch  fur  andere  Evolu- 
tionsreihen  gilt:  die  Evolution  der  Ontogenèse  fûhrt  stets  zu  einer 
Verminderung  der  Zahl  der  Merkmale  mit  primarer  Bildungsweise, 
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zu  einer  gesteigerten  ^aM'  von  Merkmalen  mit  sckundarer  Hil- 
dungsweise,  ebenso  zu  einer  Erhôhung  der  Zahl  transitorischer  und 
kompensatorischer  Bildungen.  Dièse  Gesetzmàssigkeit  làsst  sich 
verhàltnisraàssig  leicht  bei  den  verschiedensten  Tiergruppen 
nachweisen.  Trotzdem  winl  sic  oit  iibersehen,  und  die  Biologen 
versuchen  dann,  die  Wertung  von  .Jiohen"  oder  ,,niedrigen" 
/ustlindeii  von  ganz  imzulànglicher  Basis  aus  zu  gewinnen. 

Ein  intéressantes  Beispiel  fur  die  aus  der  Unsicherheit  der 
biologischen  Standpunkte  resultierenden  Widerspriiche  bietet  die 
gegensâtzliche  Deutung,  welche  die  Ernàhrungsweise  von  Nest- 
lioekern  erfahren  hat. 

Stephens  (1917)  untersclieidet  drei  Arten  der  Fiitterung  von 
Nes1  hockern:  a)  Der  Altvogel  erbricht  Futter  auf  den  Nestrand  oder 
der  Schnabel  des  Jungvogels  wird  in  den  des  Elterntiers  eingefuhrt; 
b)  Es  fîndet  eine  eigenartige  Oberkreuzung  der  Schnabel  von 
Alt-  und  Jungtier  statt;  c)  Der  Schnabel  des  Altvogels  wird  in  den 
geolïnelen  M.iclien  des  Jungen  eingefuhrt.  Stephens  sieht  in  dieser 
Ordnung  der  Erscheinungen  einen  Aufstieg  von  einfachen  zu 
hoheren  Formen  der  Ernàhrung,  also  Stufen  einer  Evolution.  Er 
weist  ausdrucklich  auf  die  sich  steigernde  Kompliziertheit  der 
Vorgiinge  in  dieser  evolutiven  Reihe  hin  ! 

Groebbels  dagegen  (1932,  S.  364/6)  ordnet  dieselben  Erschei- 
nungen t'olgendermassen  :  ,,Bei  den  \esthockern  lassen  sich  vier 
verschiedene  Fiitterungsmethoden  unterscheiden :  Einstecken  des 
Schnabels  des  Nestlings  in  den  Schnabel  des  alten  Vogels,  Uber- 
kreuzen  der  Schnabel  der  Jungen  und  Alten,  Eint'uhrcn  des  Schna- 
bels des  Alten  in  den  des  Nestlings,  Auswùrgen  oder  Hinlegen  der 
Nahrung  auf  das  Nest  oder  Hinhalten  der  Nahrung  im  Schnabel 
und  Wegnahme  dundi  den  .Xestling.  Welche  1 1 ji t ei-  diesen  Metlioden 
die  hochste  biologische  Stufe  darstellt,  dariiber  kann  nian  sehr 
verschiedener  Ansichl  si>in.  Stephens  betrachtet  die  erstgenannte 
Méthode  und  dasAusspeien  des  Futters  auf  das  Nest  als  die  primi- 
tivste  Form,  die  drittgenannte  Méthode  als  die  Hochste.  Gewiss 
tritl  dièse  letztere  Méthode  gerade  bei  Vôgeln  mit  sehr  hoher 
Gehirnorganisation,  Pici  und  Passeres,  in  Erscheinung.  Nichts- 
destoweniger  konnen  wir  aber  auch  das  selbstàndige  Aufnehmen  der 
Nahrung  vom  Nest  als  die  hochste  Forin  bezeichnen,  da  es  sich  hier 
um  einen  Vorgang  handelt,  der  die  geringste  reflektorische 
Jieeinflussung  durch  den  tutternden  alten  Vogel  enthàlt". 
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Groebbels  wàhlt  hier  seinen  Standpunkt  vôllig  willkûrlich, 
von  der  vorgefassten  Idée  geleitet,  dass  der  Typus  der  hôhere  sei, 
bei  dem  Alt-  und  Jungtier  sich  am  wenigsten  beeinflussen.  Stephens 
dagegen  sucht  nach  einer  Ordnung  der  Erscheinung,  welche  der 
wesent lichen  Tatsache  der  Evolution  der  Organismen  Ausdruek 
gibt.  Wer  die  Wirklichkeit  in  ihrer  Kompliziertheit  besser  nach- 
bildet,  braucht  nicht  betont  zu  werden.  Der  Biologe  hat  eben 
nicht  die  von  Groebbels  vorausgesetzte  freie  VVahl,  das  Mass  fur 
,, Ihh  Ii"  oder  ,,niedrig"  nach  den  verschiedensten  Ideen,  die  uns 
aus  dem  menschlichen  Sozialleben  oder  aus  unserer  Technik 
zufliessen,  zu  bestimmen.  Das  Mass  ist  uns  gegeben  durch  den 
Naturvorgany  der  Evolution,  der.  einmal  erkannt,  unseren  Ord- 
nungsversuchen  zugrundel  iegen  muss,  wie  die  historische  Folge 
der  Ereignisse  den  Ableitungen  des  Historikers.  Ob  wir  die  mit 
weiterschreitender  Evolution  sich  steigernde  Komplexitât  und  die 
zunehmende  Yerschrënkung  von  Alt-  und  Jungtieren  zu  uber- 
indi\idiii'lli'n  Einlu'itim  als  einen  ,1'ortsi  hritt"  bewerten  oder  als 
einen  Abstieg  vom  ;)vorteilhafteren"  Verhalten  des  primitiven 
Vogels,  das  wird  weitgehend  von  den  geistigen  Modestrômungen 
jeder  Zeit  mitbestimmt;  unser  Forschen  nach  den  evolutiv  primi- 
tiveren  und  hoheren  Zustànden  der  Organismen  darf  von  diesen 
Einstellungen  nicht  beruhrt  werden. 

ScHLUSSBEMERKl  NGEN. 

I  nsere  Kenntnis  von  einzelnen  Tatsachen  der  Vogelontogenese 
wâchst  tàglich  an.  In  kaum  iibersehbaren  Massen  hàufen  sie  sich 
in  den  Zeitschriften  und  den  anderenSpeichern  des  ornithologischen 
Wissens  an,  gleich  wie  in  anderen  Feldern  der  biologischen  Arbeit. 
Vertiefen  wir  uns  aber  in  die  Sammelwerke  ùber  Embryologie, 
Lebensweise  oder  Systematik  der  Vôgel,  so  stellen  wir  fest,  dass 
ilifse  uimi'zalilti'ii  Tat saclicu  uacli  den  verschiedensten,  ofl  genug 
gegensàtzlichen  Gesichtspunkten  geordnet  dargeboten  werden,  ohne 
dass  sich  aus  solchen  Ordnungsversuchen  ein  innerer  Zusammen- 
hang  der  zahlreichen  bekannten  Erscheinungen  der  Vogelontoge- 
nese ergeben  wurde.  Statt  dessen  bietet  sich  ein  kaleidoskopisch 
wechselndes  Mnsaik  von  Einzeldingen  dar,  die  ul't  genuir,  weil  die 
innere  Verkniipfung  der  ontogenetischen  Tatsachen  fehlt,  nur  zur 
anekdotischen  Bereicherung  der  Darstellung  dienen  konnen.  Die 
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Einzelheiten  aber  hàufen  sich  weiter  —  ein  Schneeflockenfall,  wie 
von  Uexkull  einnial  treiïend  gosagt  liât  —  und  das  Rieselnlassen 
der  Tatsachen  wird  dazu  fûhren,  dass  die  biologische  Arbeit  stall 
einer  Wissenschaït  fine  Résiliait  igung  mit  wissenschaït  lichen 
Methoden  werden  wird  ein  Yorgang,  der  sich  an  manohen 
Stellen  schon  deutlich  erkennen  lasst. 

Der  Eindruck  der  l'nzulanglichkeit  dièses  Yorgehens  liai  niich 
nach  jahrelanger  Vertiefung  in  die  Erscbeinungen  der  Vogelonto- 
genese  zur  1  berzeugung  gefiihrt,  dass  nur  ein  entschiedener 
Ordnungsversuch  eine  Oberwindung  des  gegenwart  igen,  unbefrie- 
digenden  Xnstandes  anbahnen  konnte.  Ein  solcher  Ordnungs- 
versuch konnte  nur  voni  allgemeinsten  Gesetz  ausgehen,  das  wir 
heute  vom  tierischen  Leben  und  seiner  Entwicklung  kennen:  von 
der  Einsicht,  dass  die  Organismen  VVerdende  sind,  Bildungen  mil 
einer  Vergangenheit  und  einer  Zukunft.  Der  Versucb  eines 
Dberblicks  musste  von  der  Evolutionstheorie  ausgehen  ! 

Doch  durfte  man  sich  bei  diesem  Yorhaben  nicht  auf  irgend 
eine  der  speziellen  Aufîassungen  iiber  Evolution  berufen,  die  ja  seit 
Jahrzehnten  in  ihrer  Unzulànglichkeit  erkannt  sind  und  die  gerade 
die  allgemeine  Abwendung  von  diesem  als  spekulativ  verrufenen 
(ieliieie  versehiddt'i  haben.  hic  Evolution  i>i  eine  Erscb.ein.ung 
von  so  geheimnisvoller  Grosse,  dass  es  eine  Anmassung  wâre,  iiber 
die  Ursachen,  welche  dièses  Geschehen  hervorrufen,  etwas  aussagen 
zn  wollen. 

Die  Prùfung  der  verschiedensten  Tatsachen  der  Vogelontogenese, 
wnhei  nach  Muglichkeil  der  Kral'le  eines  Einzelnen  kein  Arbeits- 
gebiet  vernachlàssigt  wurde,  deutete  bald  darauï  hin,  dass  die 
Einzelheiten  sich  einem  grossen  Evolutionsprozess  einfiigen  liessen 
der,  einnial  in  (  'nui  ssen  ci  lasst ,  se  hr  ha  Id  we  itère  I M  i  a  no  mené  erkennen 
liess,  ja  sogar  zur  Auffîndung  mancher  bisher  verborgen  gebliebener 
tatsachen  tuhrte,  die  sich  unscrem  liilde  harmonisch  einïugten. 

Der  Versuch,  das  1  îild  des  Evolutionsvorganges  fur  die  Onto- 
genèse einer  wichtigen  Vogelgruppe  darzustellen,  lasst  eine  Fiïlle 
von  bisher  ungeordneten  Tatsachen  in  grosseren  /usammenhàngen 
erscheinen,  in  denen  die  einzelnen  Feststellungen  Sinn  und  Werl 
erhalten  und  durch  Einordnung  uberschaubar  werden.  Dass  dieser 
Versuch  nicht  mehr  als  ein  Bild  ist,  das  einen  geheimnisvollen 
Naturvorgang  in  den  grossten  Umrissen  zôgernd  zu  erfassen  sucht, 
ist  im  Laufe  rneiner  barstelliing  oit  o-enne;  hervorgehoben  worden. 
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Es  wird  das  Ziel  der  weiteren  Arbeit  sein,  dièses  Bild  an  neuen 
Tatsachen  zu  prûfen  und  umzugestalten  immer  erfiillt  von 
Ehrfurcht  vor  dem  verborgenen  Gescheken  der  organischen  Ent- 
wicklung,  das  wir  aur  im  Reichtum  seiner  Erscheinungen  wahr- 
nehmen  und  erforschen  konnen. 

/.i  s  \  M  M  K  N  FASSUNG. 

1.  Auf  Grand  vergleirhend-biologischer  l'ntersuehungen  werden 
die  Merkmale  der  primitiven  Yogelontogenese  ermittelt  (S.  278); 
das  Feblen  des  eigentlichen  Briïtens  ist  fur  die  ursprùngliche 
Evolutionsstufe  cbarakteristisch ;  der  Jungvogel  trug  beim  Schlùp- 
fen  ein  Gefieder  aus  einfachen  Konturfedern  und  war  ein  kleines 
Abbild  des  Altvogels,  ein  selbstandiger,  friih  flug-  oder  flatterfâhiger 
Xestflucbter. 

2.  Unter  den  beute  lebenden  Yogelgruppen  weisen  die  Mega- 
podiden  das  Maximum  von  priiiiitiven  ontogenetischen  Merkmalen 
auf.  Die  fur  einzelne  Gattungen  der  Grossfusshiihner  festgestellten 
komplizierten  Instinkte  des  Nestbaus  und  der  Brutpflege  miissen 
als  eine  sekundare  Sonderentwicklung  innerhalb  der  Megapodiden 
aufgefasst  werden. 

3.  Das  postembryonale  Wachstum  der  Huhnervogel  zeigt  Eigen- 
tùmlichkeiten  von  primitivem  Gepràge.  Die  verschiedenen  Organe 
wachsen  àbnlich  und  sehr  gleiehmâssig,  sodass  die  Kurve  des 
Gesamtwaehstums  (ob  J^àngen-  oder  Gewicbtsentwieklung)  weit- 
gehend  als  Reprasentation  des  YVachstums  der  einzelnen  Organe 
gelten  darf. 

4.  Der  \  ergleieb  des  Waehstums  entspreeliend  schwerer  Hùhner- 
und  Sperlingsvogel  zeigt.  dass  die  Waehstumskurve  eine  gruppen- 
typische  Gestalt  bat,  die  von  den  absoluten  Gewichtsverhàltnissen 
nur  unwesentlicb  veràndert  wird.  Die  Isometrie  im  Wachslum 
der  einzelnen  Teile  bei  Hùhnervogeln  ist  ein  Charakteristikum; 
das  bei  \"ôgeln  als  ein  Ahnenmerkmal  zu  bewerten  ist. 

5.  Als  Yertreter  einer  evoluierten  Gruppe  von  Vôgeln  werden 
die  Sperlingsvogel  untersucbt.  Der  Vergleich  ihrer  ontogenetiscben 
Merkmale  mit  denen  der  primitiven  Gruppen  ergibt  die  Série  der 
Eigenschaften  einer  evoluierten  Ontogenèse  (S.  300). 

6.  Unter  diesen  Merkmalen  wird  das  des  postembryonalen 
Waehstums  (vor  allem  durch  I  ntersucbungen  an  Staren)  darge- 
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stellt.  Bei  Staren  und  Kieibern  wird  ein  postembryonales  Hôchst- 
gewieht  nachgewiesen.  Die  Untersuehung  einzelner  Organsysteme 
zeigt,  dass  dièses  Hochstgewicht  von  der  friihen  Eutwicklung  des 
Darmsystems  verursacht  wird.  Der  Reihe  nach  erreichen  folgende 
Organe  eine  Entwicklung  uber  die  Masse  des  erwachsenen  Zu- 
standes  hinaus:  Schnabelwulst,  Darmrohr,  Leber.  Erst  nachher 
folgt  die  voile  Entwicklung  des  Skeletts,  der  Muskulatur  und 
zuletzt  die  des  Gefieders.  Es  wird  nachdriicklich  auf  die  Bildung 
eines  ùberindividuellen  Systems  von  Alt-  und  Jungvogel  hinge- 
wiesen,  die  ersl  diesen  besonderen  Àblauf  der  Ontogenèse  moglich 
niachl . 

7.  Die  Ausbildung  der  Federanlagen  erfolgt  in  don  fruhesten 
Stadien  bei  Star  und  Rabenkràhe  sehr  àhnlieh  wie  beiin  priinitiven 
Typus  (Huhn);  docli  ist  der  erste  Entwicklungsablauf  bei  den 
Passeres  betrâchtlicb  beschleunigt.  Beim  Star  heginnt  schon  aiu 
8.  Bruttag  einr  Difîerenzierung  der  Anlagen  in  solche,  die  in  der 
Entwicklung  zuruckbleiben  und  in  eine  geringere  Zahl  von 
Anlagen,  die  sicli  in  Dunen  verwandeln.  Die  in  der  Entwicklung 
stillstehenden  Anlagen  werden  gegen  den  Schliipftag  hin  in  ver- 
schlossene  Hauttaschen  versenkt. 

H.  Auge  und  Ohr  sind  beim  schlûpfenden  Sperlingsvogel  noch 
aielil  vdll  ont wirkelt .  Die  Sicherung  eines  l'euehten  hmtwieklungs- 
milieus,  das  dern  langer  im  Ei  verharrenden  Nestfltichter  durcb 
die  Amnionflussigkeil  garant iert  ist,  erfolgt  beim  Auge  durcb 
dicbtes  Aneinanderlegeu  (aber  nicbl  \  erwacbsen)  der  Augenlider, 
die  sicb  in  dieser  Période  nicbt  bewegen,  beim  Ohr  dagegen  «lundi 
Verkleben  des  Oehorganges  und  \  erschluss  der  àusseren  Ohr- 
(ilTnung.  Die  gleicbe  lîedeututig  diirfte  aucb  der  Versenkung  der 
jungen  Federkeime  unter  die  Haut  zukommen. 

9.  Eine  sehr  ausgo|iràgte  Itistinkt  verschi'iinkung  zwischeil  AJt- 
imil  Jungtier  fiihrl  zu  einer  kompli/.ii'iten  Nesthygiene  der  Sper- 
lingsvôgel:  Bildung  eines  besonderen,  nur  in  der  postembryonalen 
Période  entstehenden  Schleimmantels  uni  die  Kotmasse  des 
Nestlings;  Sperren  und  Kotent h^erung  beim  Jungtier,  biitterung 
und  Kot  wegt  rageu  (trier  Kotfressen  beim  Altvogel  bilden  eine 
zeitlich  genau  festgelegte  Handlungseinheit. 

I".  Der  Jungvogel  der  Sperlingsvogel  wird  durcb  \  iele  zusiitz- 
liche   J  ugendorgane   dem   Altvogel    bis   zur   l  nkennt  lichkeit  un- 
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ahnlich.  Die  daduirli  enlstehende  Disharmonie  seines  Baues  und 
die  Unselbstândigkeit  seiner  Lebensart  ist  durch  besondere  Ver- 
haltensweisen  der  Altvogel  ausgeglichen :  das  Jungtier  ist  eine 
(>abhàngige  Larvenform". 

11.  Durch  die  verschiedenen  Evolutionsprozesse,  welche  die 
Ontogenèse  der  Sperlingsvogel  umgestalten,  entsteht  eine  sehr 
scharf  begrenzte,  besondere  Lebensperiode  zwischen  der  embryo- 
nalen  und  der  juvenilen  Zeit,  die  als  Postembryonalzeit  (statt 
Nestlings-  oder  Nestzeit)  bezeichnet  werden  sollte. 

12.  Eswird  versucht  (S.  329  bis  334),  einige  wesentliche  Etappen 
der  Evolution  der  Ontogenèse  von  Sperlingsvogeln  zu  erniitteln, 
und  die  Verhiiltnisse  bei  einzelnen  Gruppen  der  Coraciomorphen 
mit  diesen  Ontogenesestufen  zu  vergleichen.  Die  parallèle  Evo- 
lution des  „Sperrens"  der  Jungvôgel  bei  Passeres,  Cueilli,  Upupae 
und  Colii  muss  besonders  hervorgehoben  werden. 

13.  Die  ontogenetisehen  Merkmale  werden  in  bezug  auf  ibre 
évolutive  Wertigkeit  in  vier  Gruppen  gesondert: 

I.  Organe  mit  [irimarer  Bildungsweise,  deren  Ausgestaltung 
zeitlich  wie  die  der  homologen  Organe  der  Almengruppe 
verlâuft  (Isometrie). 

11.  Organe  mit  sekundarer  Bildungsweise,  deren  Ausgestaltung 
gegenùber  der  Bildung  der  homologen  Organe  der  Almen- 
gruppe zeitliche  Verschiebungen  (Allometrie)  erkennen  lâsst. 

JII.  Transitorische  Bildungen  der  Jugendform,  d.  h.  Organe 
und  Verhaltensweisen  des  Embryos  oder  der  Jugendsta- 
dien,  die  nur  wâhrend  diesen  Perioden  vorhanden  sind  und 
mit  den  besonderen  Entwicklungsverhâltnissen  in  Zu- 
sammenhang  stehen. 

IV.  Kompensatorische  Bildungen  am  Elternkorper,  die  in 
direktem  Zusammenhang  mit  den  transitorischen  Bildungen 
und  Verhaltensweisen  des  Jungvogels  stehen. 

14.  Die  Evolution  der  Ontogenèse  fuhrt  stets  zu  einer  Ver- 
minderung  der  Zabi  der  Merkmale  mit  primàrer  Bildungsweise,  zu 
einer  gesteigerten  Zahl  solcher  mit  sekundarer  Bildungsweise  und 
zu  einer  Vermehrung  der  transitorischen  und  kompensatorischen 
Bildungen. 
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INTRODUCTION 

En  1934,  M.  le  professeur  Matthey  me  proposa  d'apporter  une 
contribution  au  problème  général  des  chromosomes  chez  les  Ver- 
tébrés, en  étudiant  la  formule  chromosomiale  des  Rongeurs  de 
notre  pays.  Différentes  raisons  énumérées  plus  bas  m'ont  contraint 
de  restreindre  le  projet  primitif  et  de  limiter  mon  analyse  aux 
M uscardinidae  et  Mierotinae. 

Ces  recherches  cytologiques  poursuivent  deux  buts  bien  distincts 
et  dont  l'intérêt  a  été  souligné  à  plusieurs  reprises,  en  particulier 
dans  les  travaux  de  Matthey.  Bornons-nous  ici  à  en  rappeler  les 
points  essentiels:  cette  étude  tend  à  établir,  tout  d'abord,  des 
données  d'intérêt  purement  cytologique:  le  nombre  et  la  forme 
des  chromosomes  et  le  type  du  complexe  sexuel;  puis  elle  s'efforce 
de  comparer  entre  elles  les  diverses  formules  chromosomiales  et 
touche  ainsi  aux  problèmes  généraux  de  l'évolution  et  de  la  systé- 
matique. 

J'adresse  ici  mes  sentiments  de  vive  reconnaissance  à  mon  maître, 
M.  le  professeur  Matthey,  pour  les  conseils  et  les  encouragements 
qu'il  n'a  cessé  de  me  prodiguer  au  cours  de  ces  recherches.  Son  aide 
précieuse,  comme  sa  très  grande  expérience  des  questions  cyto- 
logiques, m'ont  grandement  facilité  la  tâche. 

Je  remercie  aussi  sincèrement  les  personnes  dont  le  concours  m'a 
permis  de  recueillir  le  plus  de  matériel  possible: 

M.  le  conseiller  d'Etat  Porchet,  chef  du  Département  de  l'Agri- 
culture du  canton  de  Vaud,  m'a  autorisé  à  faire  capturer  deux 
marmottes  dans  le  district  franc  des  Diablerets.  Le  caporal  de 
gendarmerie  Guignard,  garde-chasse  aux  Plans-sur-Bex,  s'est 
chargé  de  la  capture  de  ces  deux  animaux. 

M.  Prod'hom,  préfet  du  district  de  Lausanne,  m'a  accordé 
l'autorisation  de  piéger  les  petits  Rongeurs  pendant  toute  l'année. 

MM.  Regamey,  Dr  ès  se,  et  Léchaire,  Lie.  ès  se,  m'ont  accom- 
pagné et  aidé  dans  plusieurs  de  mes  chasses. 

HISTORIQUE 

L'étude  de  la  formule  chromosomiale  chez  les  Rongeurs  a  fait 
l'objet  de  nombreux  travaux  parmi  lesquels  nous  retiendrons 
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uniquement  ceux  qui  se  rapportent  aux  deux  groupes  que  nous 
avons  analysés:  les  Muscardinidae  et  les  Muridae  microtinae. 

Nous  laisserons  intentionnellement  de  côté  les  cas  du  Rat,  de 
la  Souris  et  du  Mulot.  Les  nombreux  travaux  dont  ces  animaux 
ont  fait  l'objet  nous  entraîneraient  à  une  discussion  bibliographique 
étrangère  à  notre  propos. 

En  ce  qui  concerne  les  groupes  que  nous  avons  étudiés,  citons 
pour  mémoire  la  numération  donnée  par  Athias  (1909-1912)  qui 
compta  chez  Eliofnys  quercinus  (L.)  16  tétrades  et  16  dyades  dans 
les  ovocytes  I  et  II.  Ce  cytologiste  n'a  pas  eu  l'occasion  d'observer 
des  figures  goniales. 

Nos  résultats,  basés  sur  d'excellentes  métapbases  auxocytaires, 
et  sur  des  cinèses  goniales  admirablement  fixées,  présentent  avec 
ceux  d'ATHiAS  une  différence  telle  que  nous  sommes  obligés  d'attri- 
buer les  résultats  qu'il  avait  obtenus  à  une  technique  insuffisante 
et  de  les  écarter. 

Atiii  as  (1912)  a  aussi  examiné  Microtus  incertus,  chez  lesquel  les 
ovocytes  1  et  II  renfermeraient  de  28  à  34  chromosomes.  Nos 
observations  nous  ont  donné  la  conviction  que  si  pour  les  cinèses 
goniales  dans  lesquelles  le  nombre  des  éléments  est  quelquefois 
très  grand  (plus  de  50  chromosomes),  il  est  difficile  d'affirmer  un 
chiffre  à  plus  d'une  ou  deux  unités  près,  les  divisions  des  cytes  I  et  II 
au  contraire  permettent  de  décompter  les  chromosomes  avec 
exactitude  pour  autant  que  les  figures  soient  bien  fixées  et  bien 
colorées. 

Cross  (1931)  a  décelé  50  chromosomes  goniaux  chez  Microtus 
townsendii.  Mais  cette  conclusion  n'est  basée  que  sur  des  divisions 
diploïdes,  d'ailleurs  assez  mal  fixées,  ce  qui,  à  notre  avis,  l'entache 
d'incertitude. 

Par  contre,  les  travaux  d'OouMA  (1935,  1936,  1037)  retiendront 
spécialement  notre  attention.  Cet  excellent  cytologiste  a  examiné 
deux  Muridae  japonais,  Evotomys  bedjordiae  (Thomas)  et  Microtus 
montebelli  (Edw.).  Sa  technique  -  la  même  que  celle  utilisée  par 
Matthky  et  par  moi-même  et  l'analyse  critique  de  ses  dessins 
prouvent  à  l'évidence  la  supériorité  de  ses  travaux  sur  ceux  des 
deux  auteurs  précédemment  cités. 

Nous  reviendrons  en  détail  sur  les  résultats  (I'Oguma;  car,  contrai- 
rement à  nos  observations,  il  a  décrit  un  seul  chromosome  X  et 
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admet  pour  les  mâles  des  deux  espèces  mentionnées  la  formule 
chromosomiale  X-O. 

Enfin,  en  collaboration  avec  le  professeur  Matthey,  nous  avons 
fait  paraître  quatre  notes  (Matthey,  R.  et  Renaud,  P.,  1935,  1936, 
1937  a,  1937  b)  exposant  au  fur  et  à  mesure  l'essentiel  de  nos 
conclusions. 

Pour  le  reste  de  la  bibliographie  se  rapportant  aux  chromosomes 
des  Mammifères  en  général  et  à  ceux  des  Rongeurs  en  particulier 
nous  renvoyons  au  travail  de  Matthey  (1936)  et  à  la  liste  d'OcuMA 
et  Makino  (1937). 

MATÉRIEL   ET  TECHNIQUE 

J'ai  examiné  52  Rongeurs,  soit  17  M uscardinidae  et  35  Microtinae 
Les  sujets  étudiés  se  répartissent  comme  suit  : 

Muscardinidae: 

Eliomys  quercinus  (L.)   7  tfd 

Muscardinus  avellanarius  (L.)  ....  3  » 

Dyromys  nitedula  (Pallas)   3  » 

Glis  glis  (L.)   4  » 

Microtinae  : 

Evotomys  glareolus  (Schr.)    6  » 

Microtus  arvalis  (Pallas)   15  » 

Arvicola  scherman  (Shavv)   14  » 

Pour  chaque  individu,  j'ai  procédé  à  deux  fixations,  quelquefois 
à  trois.  Les  fixateurs  utilisés  furent  le  Flemming  et  le  Champ  y. 
La  coloration  à  fhématoxyline  ferrique  de  Heidenhain  m'a  donné 
de  bons  résultats. 

Les  détails  de  la  technique  sont  ceux  dont  Matthey  a  donné 
un  exposé  très  complet  dans  son  travail  d'ensemble  sur  la  question 
des  hétérochromosomes  chez  les  Vertébrés,  travail  dont  nous  avons 
déjà  parlé  (Matthey,  1936  a).  Je  me  dispense  donc  d'insister  sur 
ce  point. 

Je  relève  dès  l'abord  les  difficultés  que  j'ai  rencontrées  chez  les 
Microtinés  où  le  matériel  s'est  révélé  d'une  fixation  très  difficile 
et  capricieuse.  J'ai  essuyé  de  nombreux  échecs;  dans  de  nombreux 
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cas,  les  cinèses  restaient  empâtées,  rendant  toute  numéral  ion  impos- 
sible. J'ai  en  outre  tenté  d'étudier  la  formule  chromosomiale 
tfArvicola  nivalis,  appelé  communément  Souris  des  neiges  et 
tfArvicola  agrestis  ou  Campagnol  agreste.  Malgré  de  fréquentes 
expéditions  dans  les  Alpes  vaudoises  et  valaisannes,  je  n'ai  jamais 
réussi  durant  ces  trois  ans  à  me  procurer  de  Campagnols  des  neiges 
du  sexe  mâle.  A  Nant,  en  particulier,  où  nous  avons  décelé  une 
petite  colonie,  j'ai  capturé  trois  individus  qui,  malheureusement, 
étaient  des  femelles. 

Cette  proportion  élevée  de  femelles  dans  les  trappes  n'obéit 
certainement  pas  aux  lois  du  hasard  uniquement.  J'ai  remarqué 
le  même  phénomène  lorsque  j'ai  piégé  Arvicola  scherman  et  Microtus 
arvalis.  En  effet,  sur  une  seule  chasse  comptant  plus  de  vingt-cinq 
sujets,  quatre  seulement  étaient  des  mâles.  Il  est  intéressant  de 
noter  que  la  chasse  aux  Mulots  livre  constamment  beaucoup  plus 
de  mâles  que  de  femelles.  Je  n'ai  pas  pour  autant  renoncé  à  me 
procurer  le  matériel  manquant  à  ma  petite  collection  et  j'espère 
combler  cette  lacune  dans  un  avenir  que  je  souhaite  prochain. 

D'autre  part,  j'ai  fixé  également: 

2  marmottes, 

I  écureuil  commun, 

1  spermophile. 

Mais,  dans  le  cas  de  ces  animaux,  je  n'ai  pu  arriver  à  des  conclu- 
sions certaines,  la  fixation  s'étant  montrée  médiocre,  ou  l'époque 
peu  favorable.  L'examen  microscopique  des  testicules  de  Marmottes 
(fixées  le  5  juin  et  le  17  juillet  1  !*•'!.">)  nous  a  révélé  la  présence  de 
noyaux  au  repos  et  de  nombreux  spermatozoïdes. 

La  période  de  l'année  au  cours  de  laquelle  s'accomplissent  les 
divisions  réductionnelles  nous  demeure  inconnue,  mais  tout  porte 
à  croire  que  celles-ci  s'effectuent  pendant  le  sommeil  hivernal. 

.Nos  tentatives  d'élucider  la  formule  chromosomiale  de  l'Ecureuil 
ne  nous  ont  rapporté  que  des  échecs. 

L'époque  à  laquelle  on  fixe  les  animaux  présente  naturellement 
une  importance  considérable:  chez  les  Campagnols,  une  spermato- 
génèse  abondante  s'établit  des  le  premier  printemps  et  dure  jusqu'à 
la  fin  de  la  belle  saison.  Nous  pouvons  dire  que  de  février  à  octobre 
les  conditions  d'études  demeurent   favorables.  Chez  les  Muscar- 
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dinidae,  par  contre,  un  fait  frappant  est  l'absence  de  divisions 
goniales  et  réductionnelles  durant  toute  la  belle  saison,  le  testicule 
étant  alors  constamment  au  repos;  l'élaboration  des  éléments 
sexuels  a  lieu  à  l'époque  qui  correspond  chez  ces  animaux  au  som- 
meil hivernal  le  plus  profond,  soit  à  partir  du  15  janvier  et  jusqu'au 
réveil,  le  mois  de  février  s'étant  montré  le  plus  favorable  à  la 
fixation. 

Tous  les  essais  que  j'ai  faits  en  dehors  de  cette  période  m'ont 
démontré  l'exactitude  de  cette  constatation. 

Pour  me  procurer  le  matériel  nécessaire  à  mes  investigations, 
j'ai  donc  dû  hiverner  des  Muscardinidés  afin  de  les  avoir  à  ma 
disposition  au  moment  opportun.  Cette  manière  de  faire  m'a  donné 
de  très  bons  résultats. 

Les  conditions  choisies  pour  l'hibernation  ont  été  celles  qui  se 
rapprochent  Je  plus  de  celles  que  ces  Rongeurs  trouvent  dans  la 
nature:  nous  les  avons  installés  en  plein  air  dans  des  cages  où  ils 
ont  fort  bien  supporté  la  captivité  et  dont  voici  la  description: 
une  caisse  mesurant  45  x  25  x  25  cm.  et  faite  de  bois  épais 
doublé  intérieurement  de  fer  blanc  (pour  les  Loirs),  est  divisée  en 
deux  compartiments,  l'un  servant  de  dortoir,  l'autre  de  réfectoire. 
Chacun  de  ces  compartiments  est  muni  d'une  porte  à  sa  partie 
supérieure.  Il  y  a  donc  deux  portes  par  cage,  l'une  formée  d'un 
panneau  plein  (dortoir),  et  l'autre  grillagée.  Les  deux  comparti- 
ments communiquent  entre  eux  par  un  orifice  circulaire  de  6  cm. 
de  diamètre.  La  partie  servant  de  gîte  reçoit  tout  d'abord  une 
couche  de  sciure  de  bois  destinée  à  absorber  l'humidité,  puis  est 
complètement  bourrée  de  foin  et  de  feuilles  sèches.  Les  récipients 
contenant  la  nourriture  et  la  boisson  sont  alors  placés  dans  l'autre 
partie  où  il  est  facile  de  les  changer  sans  déranger  les  animaux. 

L'alimentation  consiste  en  fruits,  poires,  pommes,  noisettes, 
châtaignes  et  en  lait  frais. 

Cependant,  contrairement  à  nos  prévisions,  les  animaux  n'ont 
jamais  présenté  les  signes  typiques  de  la  léthargie;  ils  se  sont  nourris 
normalement  grâce  à  ces  provisions  régulièrement  renouvelées. 

Nous  touchons  là  au  problème  si  complexe  et  si  controversé  du 
mécanisme  de  l'hibernation  et  nos  observations  corroborent  par- 
faitement les  expériences  faites  par  Heim  de  Balsac  (1936)  sur 
les  causes  du  sommeil  léthargique.  Cet  auteur  a  procédé,  chez  le 
Muscardin  et  le  Loir,  à  plusieurs  expériences  qui  nous  intéressent 
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plus  spécialement.  Selon  Heim  de  Balsac,  la  température  ne  joue 
pas  un  rôle  primordial  dans  le  déclenchement  du  sommeil  léthar- 
gique. Par  contre,  l'absence  de  nourriture  (en  particulier  d'hydrates 
de  carbone)  provoque  rapidement  l'engourdissement,  puis  le  som- 
meil léthargique  de  ['animal,  et  cela  même  en  été. 

Ces  expériences  expliquent  nettement  les  cas  que  nous  avons  pu 
observer  et  nous  permettent  de  conclure  que  si  durant  l'hiver  nos 
Muscardinidés  sont  restés  éveillés,  c'est  qu'ils  ont  toujours  trouvé 
à  leur  disposition  des  aliments  en  abondance. 

Dessins  :  Je  fais  tout  d'abord  un  croquis,  le  plus  exact 
possible,  des  figures  qui  me  paraissent  devoir  être  retenues  et  que 
je  dessine  ensuite  à  la  chambre  claire;  le  croquis  sert  de  base  à 
l'élaboration  du  dessin  définitif.  La  combinaison  optique  utilisée 
est  la  suivante:  objectif  à  immersion  1/16  Leitz,  oculaire  X  25, 
tube  tiré  à  156.  Ce  dispositif  donne  au  niveau  de  la  table  un  gros- 
sissement de  5800  fois. 

Caryogrammes:  La  méthode  utilisée  est  celle  décrite 
par  Matthey  dans  la  publication  déjà  citée  (Matthey  1936  a). 
Par  ce  procédé  les  chromosomes  sont  grossis  22.000  fois.  Les  dessins 
ont  été  réduits  d'un  sixième  et  les  caryogrammes  des  quatre 
cinquièmes  environ. 

OBSERVATIONS  PERSONNELLES  1 

1  .  MUSCARDINID  V.E. 

Eliomys  quercinus  (L.). 

Matériel:  7  fixés  d'août  1936  à  février  1937.  Seuls  les 
sujets  fixés  le  14  août  1936  et  le  14  janvier  1937  ont  présenté  un 
matériel  utilisable. 

Cinèse  goniale:  Dans  les  testicules  des  jeunes  nés 
dans  l'année,  et  fixés  au  milieu  de  l'été,  j'ai  trouvé  des  cinèses 
goniales  dans  lesquelles  j'ai  compté  52  chromosomes  (fig.  1),  dont 
10  à  12  paires  d'éléments  atélomitiques  (V). 


1  Nomenclature  d'après  Brohmkh:  Tierwell  Milteleumpas.  Hd.  7.  I'.l2'.t. 
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L'appariement  réalisé  dans  le  caryogramme  de  la  figure  2  m'a 
permis  d'isoler  avec  beaucoup  de  vraisemblance  une  paire  XY 

d'hétérochromosomes.  Ce  résultat  est 
en  tous  points  conforme  à  ce  que 
nous  observons  dans  les  divisions 
des  cytes  I  et  II.  Comme  je  l'ai 
noté  plus  haut,  le  Lérot,  ainsi  que 
les  autres  Muscardinidés,  présente 
un  cycle  testiculaire  très  régulier:  en 
été  nous  ne  trouvons  que  des  divi- 
sions goniales,  les  mitoses  réduction- 
nelles  caractérisant  la  fin  de  la  période 

d'hibernation,  de  fin  janvier  à  mars. 
Fie.  I.  '  J 

Eliomys  quercinus  (h.).  Première  einèse:  La  pre- 

Division  spermatogoniale         mière  division  réductionnelle  montre 
Fixé  Flemming-Heitz,  coloré      26    tétrades,    dont    un  complexe 
Heidenhain  (gr.  x  4800).        XY  typique,  facilement  identifiable 

(fig.  3-6). 

Les  figures  que  j'ai  eues  sous  les  yeux  ne  m'ont  pas  permis  de 
trancher  avec  certitude  le  mode  de  ségrégation  des  éléments 
sexuels;  l'aspect  de  l'hétérochromosome  se  rapproche  pourtant 


OovnrcçYrrcoi'Y)  )i 

(I  II  (C  (c  ))  0  u  u  u  n  )c  ii  c»  u  m  C, 

Fig.  2.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux  (gr.  x  4800). 


beaucoup  de  celui  qu'il  présente  chez  les  Rongeurs  où  la  préréduc- 
tion est  de  règle;  aussi  je  suppose  que  c'est  ce  mode  qui  se  trouve 
réalisé. 

D  e  u  x  i  è  m  e  c  i  n  è  s  e  :  Les  divisions  du  cyte  II  renferment 
26  dyades;  je  n'ai  jamais  pu  y  déceler  l'hétérochromosome  d'une 
manière  absolue  (fig.  7-8). 
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FiG.  7-8.  —  Divisions  du  spermatocyte  II.  Métaphases. 
Fixé  Champy,  coloré  IIeidknhain  (x  4800). 


Muscardinus  avellanarius  (L.). 

Matériel:  3  sacrifiés  le  5  février  1936,  le  13  février  1936, 
le  21  février  1936. 

Cinèse  goniale:  Les  cinèses  goniales  sont  d'une  analyse 
ardue:  dans  un  cas  particulièrement  clair  (fig.  9),  j'ai  identifié 
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avec  exactitude  48  chromosomes  parmi  lesquels  on  peut  évaluer 
à  24-28  le  nombre  d'éléments   atélomitiques  ;   ce   résultat  est 

confirmé  par  l'examen  du 
caryogramme  de  la  figure 
10.  Il  n'est  pas  possible  de 
préciser  davantage  en  raison 
des  nombreuses  difficultés 
que  le  chiffre  élevé  de  chro- 
mosomes suscite  à  l'obser- 
vateur. L'identification  des 
chromosomes  sexuels  n'est 
pas  possible  dans  les  mito- 
ses diploïdes. 

Première  cinèse: 
Les  métaphases  auxocy- 
taires,  en  général  bien  fixées 
et  bien  colorées,  compren- 
nent 24  tétrades  facilement  numérables  (fig.  11-14),  parmi  lesquelles 
un  grand  bivalent  en  forme  de  V  attire  immédiatement  l'attention. 
La  paire  XY  que  j'ai  mise  en  évidence  dans  les  figures  12  et  13  s'est 

ï  40  1(  71  x  fc  n  oo 

Il  K  CT  <c  J(  Il  u  ce  »  i)  b  >i  »  »>  1. 

Fig.  10.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux  (  x  4800). 

trouvée  être  facilement  reconnaissable  grâce  à  une  coloration  diffé- 
rentielle de  l'Y,  nettement  plus  foncé  que  les  autres  gemini.  Il  y  a 
eu  là  un  phénomène  d'inversion  assez  curieux  puisque,  en  général, 
les  hétérochromosomes  se  colorent  moins  intensément  par  l'héma- 
toxyline  ferrique  que  les  autosomes. 

Deuxième  cinèse:  Les  secondes  einèses,  toujours  rares 
et  d'un  examen  difficile,  n'ont  pu  être  analysées  avec  certitude. 
Il  est  à  remarquer  que  chez  le  Muscardin,  le  chromosome  X  est 


Fig.  9. 


M uscardinus  avellanarius  (L.). 

Division  spermatogoniale 

Fixé  Champy,  coloré  Heidenhaun 
(X  4800). 
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très  petit.  L'examen  des  profils  des  cinèses  auxocytaires  montre 
nettement  qu'il  y  a  ici  préréduction. 


4^  . 


H  '  12 


13  °T)  M 


Fie.  11-14.  —  Métaphases  auxocvtaires.  La  paire  XY  est  nettement  visible 

dans  12  et  13. 

11  et  12  fixé Champy,  13 et  14  fixé  Flemming.  Coloration  Heioenhain  (x  4800) 


Dyromijs  nitedula  in  ter  médius  (Nehring). 

Matériel:  3        fixés  les  5,  21,  29  février  1936. 

Cinèse  go  ni  aie  :  Dans  cette  espèce,  la  fixation  des 
prophases  et  des  métaphases  goniales  est  particulièrement  bien 
réussie. 

La  cinèse  goniale  que  j'ai  dessinée  (fig.  15)  est  peut -être  la  meil- 
leure de  celles  que  j'ai  eu  l'occasion  d'étudier  au  cours  de  ce  travail. 
Les  chromosomes,  au  nombre  de  48,  présentent  un  aspecl  très 
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délié  et  la  figure  est  d'une  clarté  qui  écarte  d'emblée  toute  inter- 
prétation erronée. 

I 


15 


Fig.  15. 


Dyronty*  nilrdulo  uitern/edius     e )i fi n t; . 
Division  spermatogoniale. 
Fixé  Flemming,  coloré  Heidenhain  (x  4800). 

L'appariement  des  éléments  chromosomiques  après  caryo- 
gramme  (fig.  16)  nous  autorise  à  admettre  15-18  paires  d'éléments 
atélomitiques,  l'identification  du  complexe  sexuel  XY  étant  à 
peu  près  certaine. 

))ln)     Gr  K  ce  «  il  )i  ii  «  «  »  f. 

Fig.  16.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux  (x  4800). 

P  r  e  m  i  è  r  e  c  i  n  è  s  e  :  Les  métaphases  auxocytaires  révèlent 
24  tétrades  parmi  lesquelles  il  est  malaisé  d'indiquer  les  hétéro- 
chromosomes, ceci  en  raison  de  la  brièveté  du  chromosome  X 
(fig.  17-20). 

L'anaphase  de  la  division  auxocytaire  est  réductionnelle  :  il  y  a 
donc  dans  ce  cas  préréduction. 

Seconde  c  i  n  è  s  e  :   non  observée. 
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17 


18 


19 


20 


l''ifi   1  7-20.       Vlétaphases  iiuxocytaires. 
'iv  Champs    coloré  II kidenh ain  18001 


Glis  glis  (L.). 

M  a  l  é  r  i  e  1  :  \  ]  ]. 
sacrifiés  le  28  janvier 
1936,  les  .".  el  I  \  février 
1936,  le  7  septembre  19.56. 

C  i  n  è  s  e  g  o  n  i  a  I  e  : 
-e  I  ,oir  esl  ranimai  pour 
iquel  j'ai  compté  le 
lus  grand  nombre  rl'élé- 
icnts  diploïdes,  puisque 
■s  cinèses  goniales  feu 
îrmenl  62  chromosomes 


fis.  21 


'iniii   I  /  [>aires  | 


r 

Clis  glis  il..). 
Division  spermato^onhilc 
ixé  Ki  i  m  m  i\c,  colon''  lli- hm:nii  vi  \  iHoni 
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de  V,  tous  les  autres  éléments  étant  des  bâtonnets  plus  ou  moins 
allongés. 

Xi  W7>ïïnr^nn(C 

<Ç  CC  3}  i)  X)  90  7r  l( 
l(  Il  «  ((  ))  ((  ((  ((  (I  «  il  (i  1. 

Fig.  22.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux  (x  4800). 

v  «  ,        /  ^  -, ^ 

A"  »  *  *v 
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24 
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25  26 

Fig.  23-26.  —  Métaphases  auxocytaires. 
Fixé  Champy,  à  l'exception  de  la  fig.  24  fixée  au  Flemming. 
Coloration  Heidenhain  (x  4800). 
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L'appariemenl  des  chromosomes  (fig.  22)  ne  m  a  pas  permis  de 
rnel  l  re  en  évidence  la  paire  \  ^  , 

I'  r  e  m  i  è  r  e  c  i  n  è  s  e  :  Les  plaques  équatoriales  des  premières 
divisions  (lit,'.  J  !  '2*>)  se  composenl  de  .'il  tétrades.  Le  grand  nombre 
d'éléments  rend  difficile  el  arbitraire  l'identification  du  complexe 
sexuel;  celui-ci  semble  se  présenter  lors  de  la  métaphase  hétéro- 
typique,  comme  une  vésicule  de  couleur  sombre  renfermant  un 
filamenf  de  chromatine  enroulé.  Nos  observations  sur  les  Campa- 
gnols nous  onl  appris  que  cet  aspect  s'accompagne  en  général  de 
post  réduct  ion. 

S  e  c  ii  n  il  e  c  i  n  è  s  e  :   non  observée. 


Le  tableau  suivant  résume  les  résultats  que  nous  avons  obtenus 
pour  la  famille  des  Muscardinidés: 


Kspèee 

Nombre  N 

unbre 

Complexe 

1  »bS( 

îrvi 

lions 

2N 

N 

sexuel 

Eliomys quereinus  (L.)    .   .  . 

'<2 

21  i 

\  Y 

l'iv.v 

du. 

1  ion 

1/ uscard irais  avellanarius  (  1 ..  ). 

48 

24 

\  > 

Préré 

du. 

1  nui 

Dyromys  nitedula  interrnedins 

(Nehr.)  

',s  : 

>4 

\  ï 

Pré  ré 

ilin 

1  nui 

Glis  gli.s  (L.)  

Ii2 

M 

\  ï 

Probi 

(bl. 

sment 

|n  >st 

réd 

ml  n  i 

•> 

Mn  ROTI  N 

\  k  . 

Evotonujs  glare.nl us  (Schr.). 

M  a  I  é  r  i  e  I  :  (ï  ;  J,  fixés  de  mars  l('.;.">  à  février  1936.  La  fixa- 
tion s'est  révélée  excellente  pour  1rs  sujets  sacrifiés  le  1  \  murs  1935 
et  le  13  février  193(5,  lesquels  ont  servi  de  buse  à  relie  élude. 

C  i  n  è  s  e  g  o  n  i  a  1  e  :  Les  testicules  .1rs  animaux  capl  urés 
dans  la  nature  au  début  du  mois  de  murs  renferment  en  1res  grande 
abondance  les  deux  types  de  divisions  rédui  t  inuuelles.  Par  riuilre. 
pour  les  eineses  Cumules,  |';n  du  hiverner  quelques  exemplaires 
afin  de  pouvoir  les  sacrifier  un  moment  opportun,  soit  un  début 
de  lévrier. 
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Les  cinèses  goniales  (fig.  27-28)  dans  lesquelles  j'ai  compté 
56  chromosomes,  présentent  la  particularité  de  ne  posséder  aucun 
élément  atélomit  ique. 


F î G .  27-28. 

Evotomys  glareolus  (Schr.). 

Divisions  spermatogoniales. 
Fixé  Flemming,  coloré  Heidenhain  (x  4800). 


L'appariement,  en  conséquence,  est  difficile  et  je  me  suis  borné 
à  sérier  ces  bâtonnets  par  ordre  de  grandeur  (fig.  29-30).  Il  est  bien 
évident  que  dans  ce  cas  on  ne  peut  pas  discerner  avec  certitude  une 

(f}iî(l)«mi)Nro}miii( 

9  )><<(  (CCI  IHC  M  I  l<  Il  >»«•»••• 
»)>((( I  I  I  (  M  I  H  I  I  >)  (((  i  m i  m  < 

Fig.  29-30.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux. 
Fig.  29  correspond  à  fig.  28.  Fig.  30  correspond  à  fig.  27  (x  4800). 
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paire  XY,  n'importe  lequel  des  chromosomes  pouvant  cire  [e 
partenaire  du  petit  Y. 

I*  !•  e  m  i  è  r  e  d  i  vi  s  i  o  n  :  Les  métaphases  et  anaphases 
auxocytaires  permettent  par  contre  d'être  beaucoup  plus  affirmatif, 
car  on  y  décelé  facilement  le  couple  hétéromorphe. 


Fie.  31-34.  —  Métaphases  auxocytaires.  Plaques  équatoriales.  La  paire  \  Y 
est  mise  en  évidence  dans  31,  32  et  34. 

Fixé  Flemming,  coloré  Heidenhain  (  •  4800). 


Les  plaques  équatoriales  des  premières  cinèses  ((ig.  31-34)  con- 
tiennent 28  tétrades,  dont  un  groupe  XY  que  l'on  distingue  très 
nettement  dans  les  figures  31,  32  et  34. 

Kn  profil  (fie-.  .!n-3S),  le  complexe  XY  se  retrouve,  admirablement 
net:  l'Y ,  vertical,  est-  placé  à  la  hauteur  des  autres  éléments  inéta- 
phasiques,  alors  que  l'X,  deux  à  trois  fois  plus  long,  est  constam- 
ment situé  un  peu  en  dessus  (ou  en  dessous)  du  plan  équatorial. 
Les  chromosomes  sexuels  sont  donc  placés,  l'un  par  rapport  à 

Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45.  1938.  24 
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l'autre,  en  télosynapsis,  Je  cas  étant  identique  à  celui  du  Rat,  tel 
que  font  décrit  Minouchi  (1928),  Oguma  (1035)  et  Mattiiky 


35 


36 


37 
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38 


Vu..  :;.v::s.      Mélapliases  auxoeytaires.  Profils.  La  position 
.les  hétérochromosomes  au  fuseau  indique  dans  ce  cas  une  préréduction. 

Fixé  Champy,  coloré  Heidenhain  (  4800). 


Fig.  39.  —  Anaphase  auxocy taire. 

préréduction.  Fig.  40. 
Le  complexe  sexuel  n'a  pas  encore 

terminé  sa  ségrégation.  Métaphase  du  spermatocyte  IL 

Fixé  Flemming,  coloré  Hf.idemhain  Fixé  Flemming,  coloré  Heidexhain 

(X  4800).  (X  4800). 


t. 
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(1936,  a);  l'attachement  des  éléments  sexuels  est  certainement 
terminal  et  la  figure  39  nous  montre  une  anaphase  dans  laquelle, 
l'X  et  l'Y  étant  en  retard,  la 
forme  de  ces  chromosomes  est 
nettement  reconnaissable;  l'Y 
est  représenté  par  un  bâton- 
net court  et  TX  par  un  bâton- 
net plus  long  et  fissuré. 

La  figure  41  nous  montre 
enfin  l'un  des  pôles  d'une 
anaphase  de  première  cinèse, 
pôle  dans  lequel  le  chromo- 
some X  possède  encore  la 
même  morphologie.  Je  puis 
ainsi  affirmer  le  caractère 
réductionnel  de  la  première 
division  pour  le  complexe 
sexuel. 

Deuxième  division 
sion  renferme  28  dyades  (fig.  40),  les  hétérochromosomes  étant 
difficiles  à  mettre  en  évidence. 

Microtus  arvalis  (Pallas). 

Matériel:  15  sacrifiés  de  janvier  1936  à  août  1937. 
Seuls  les  animaux  fixés  le  15  mars  1936,  le  12  septembre  1936,  le 
11  août  1937  m'ont  procuré  un  matériel  utilisable;  les  premières 
cinèses  n'ayant  été  bien  fixées  que  dans  un  seul  cas,  celui  du  sujet 
du  11  août  1937. 

Cinèse  g  o  n  i  a  1  e  :  De  jeunes  mâles  de  l'année  m'ont  fourni, 
en  août,  de  bonnes  cinèses  goniales  où  j'ai  compté  46  chromosomes 
(fig.  42-43). 

Les  caryogrammes  mettent  en  évidence  6  paires  de  V,  34  bâton- 
nets de  longueur  variable,  dont  une  paire  XY  (fig.  44-45). 

Première  cinèse:  Il  y  a  dans  les  métaphases  auxocy- 
taires  (fig.  46-48),  23  tétrades;  le  complexe  sexuel  se  présente  en 
général  comme  dans  l'espèce  suivante:  à  l'intérieur  d'une  vésicule 
faiblement  colorée  serpente  un  filament  chromatique  enroulé  sur 


41 


Fig.  41.  —  Pôle  de  diaster.  Le  chromo- 
some X  séparé  cette  fois  de  l'Y  est 
mis  en  évidence  grâce  à  une  colora- 
tion très  pâle. 

Fixé  Champy,  coloré  Heidenhain 
(X  4800). 

La  métaphase  de  seconde  divi- 
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Fig.  42-43. 


Microtus  arvalis  (Pallas). 
Divisions  spermatogoniales. 
Fixé  Flemming,  coloré  Heidexhain  (x  4800). 

lui-même  en  forme  de  8.  Cet  aspect,  comme  nous  l'avons  indiqué 
pour  le  Loir  et  comme  nous  le  verrons  chez  YArvicola  scherman, 

l((((((K(((((l((t<c((«(l(((u.,(. 

-14 

V  l(C  1 1  If  CI  C  f  c(  f  1 1  •  il  1 1 1  •  1 1 1 1  m  i  »Ci 

45 

Fig.  44-45.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux. 
Fig.  44  correspond  à  fig.  42.  Fig.  45  correspond  à  fig.  43  (x  4800). 

correspond  à  la  postréduction.  Par  contre,  les  anaphases  et  télo- 
p hases  des  figures  49-52  indiquent  clairement  l'existence  de  la 


FORMULE  CHROMOSOMIALE   DE   M  l  SC  A  HP  1  M  I)  AE    ET  MICHOTINAE 


Fk;.  46-48.  —  Métaphases  auxocytaires.  Plaques  équatoriales. 
Fixé  Champy.  coloré  IIf.idenhain  (x  4800). 


préréduction.  .l'admets  donc  la  réalité  des  deux  modes,  lesquels 
se  réalisent  suivant  une  fréquence  qu'il  ne  m'est  pas  possible  —  les 


FiG.  49-50.  —  Métaphases  auxocytaires.  Profils.  Préréduction. 
Fixé  Champy,  coloré  IIeidenhain  (x  4800). 

données  numériques  étant  insullisantes  pour  avoir  une  valeur 
statistique  — ■  de  préciser. 

Deuxième  cinèse:  Les  métaphases  du  spermatocyte  II 
(fig.  53-54)  comptent  également  23  dyades.  La  figure  53  démontre 
le  partage  équationnel  de  l'X,  reconnaissais  à  sa  coloration  pâle. 
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Fie.  51-52.  —  Anaphases  de  première  cinèse  montrant  le  comportement 

de  la  paire  XY. 

Fixation:  51,  Flehming;  52.  Ghampy.  Coloration:  Heidenhain  (x  4800). 


-  >  •  « 

Fig.  53-54.  —  Métaphases  de  la  deuxième  division. 
Fixé  Flemming,  coloré  Heidenhain  (x  4800). 

Arvicola  scherman  (Shaw). 

Oguma  (1937)  suppose  que  l'animal  sur  lequel  nous  avons  tra- 
vaillé appartient  à  la  forme  exitus  (Miller).  Dans  notre  note  pré- 
liminaire (M  vtthey,  R.  et  Renaud.  P.,  1935)  nous  avions  simple- 
ment repris  la  distinction  de  Matx  hie  (1909)  pour  indiquer  la 
biologie  terrestre  de  nos  sujets. 

Matériel:  14  fixés  de  juillet  à  octobre  1935.  Les  sujets 
sacrifiés  le  17  et  le  22  juillet,  le  12  septembre  et  le  23  novembre 
nous  ont  donné  un  matériel  satisfaisant. 


•  Vît 
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Cinèse  g  o  n  i  a  1  e  :  Cette  espèce  constitue  un  matériel 
favorable  à  l'examen  cytologique,  puisque  les  cinèses  goniales 
(fig.  55-58)  ne  renferment  que  36  chromosomes  faciles  à  dénombrer 

55  )    '  56 


Fig.  55-58. 

Arvicola  scherman  (Shaw). 
I  Avisions  spermatogoniales. 
Fixé  Flemming,  coloré  Heidenhain  (x  4800). 

avec  la  plus  grande  exactitude.  On  peut  admettre  que  13  paires 
de  chromosomes  sont  atélomitiques. 

J'ai  pu  dans  chaque  cas  isoler  la  paire  XY  avec  une  grande 
vraisemblance  (fig.  59-62). 
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Première  cinèse  :  A  la  métaphase  auxocytaire  on  voit 
18  tétrades  (fig.  63-66).  Le  complexe  sexuel  se  rencontre  sous  deux 

lî  7£îiir  or  a  ftJk 
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Fig.  59-62.  —  Les  chromosomes  spermatogoniaux. 

Fig.  59  correspond  à  fig.  57:  fig.  60  à  fig.  56:  fig.  61  à  fig.  58;  fig.  62  à  fig.  55 

(X  4800). 


formes:  au  point  de  vue  numérique,  l'examen  d'une  cinquantaine 
de  cinèses  me  permet  de  dire  que  les  deux  modalités  sont  également 
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représentées.  Dans  le  premier  cas  (fig.  63),  nous  retrouvons  l'aspect 
typique  de  la  préréduction,  tel  que  nous  l'avons  décrit  chez  Arvalis, 
I  V  placé  perpendiculairement  à  PX  et  verticalement  par  rapport 
au  plan  métapliasique  auquel  l'X  lui  est  parallèle.  Dans  le  deuxième 
cas  (fig.  64-66),  le  complexe  sexuel  apparaît  sous  une  forme  souvent 

o 


63  lr  64 


65  66 

Fig.  63-66.  —  Métaphases  auxocytaires.  Les  hétérochromosomes  sont 
facilement  décelalilrs 

Fixé:  63,  64,  Flemming;  fig.  65-66,  Champy.  Coloration:  IIk.idenhain 

(x  4800). 

vésiculeuse;  lorsqu'il  y  a  surfixation  (fig.  71)  il  constitue  alors  un 
nucléole  pyriforme  e1  d'apparence  homogène  que  l'hématoxyline 
(■(lion-  ru  gris  ;'i  l'except ion  d'une  sphérule  située  ;i  l,i  partie  rétrérie 
et  qui  prend  par  contre  une  intense  coloration  noire:  niais,  dans  les 
régions  correctement  fixées  (fig.  ti!)),  on  voit  un  filament  en  8 
enroulé  à  l'intérieur  de  ce  nucléole,  lequel  vient  prendre  avec  retard 
sa  place  au  fuseau.  Ce  filament  correspond  à  l'X  et  à  l'Y,  ou  plutôt 
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au  produit  de  fissuration  de  ceux-ci.  En  plaque  équatoriale,  l'aspect 
•  lu  8  se  retrouve  en  général  (fig.  65).  De  profd,  le  comportement 
anaphasique  rend  la  structure  de  cet  hétérochromosome  tout  à  fait 
intelligible. 

Les  figures  67,  68  et  70  montrent  en  effet  le  partage  équationnel 
de  l'X  et  de  l'Y.  Les  deux  chromatides  issues  de  la  fissuration  de 


Fie.  67-70.  —  Métaphases  auxocytaires.  Profils.  Type  de  postréduction. 

La  figure  69  montre  le  complexe  sexuel  venant  se  placer  au  fuseau 
avec  un  certain  retard. 

Fixation:  fig.  67.  68.  Champy;  fig.  69,  Flemming.  Coloration:  Heidexhain 

(X  4800). 

l'Y  sont  placées  verticalement  (donc  perpendiculairement  au  plan 
inétaphasique)  et,  tout  d'abord  réunies  par  leurs  extrémités  libres, 
se  séparent  bientôt.  A  sa  terminaison  la  plus  proche  du  pôle,  chacun 
de  ces  demi-Y  est  en  relation  avec  l'une  des  moitiés  de  l'X.  Nous 
pouvons  donc  comparer  l'hétérochromosome  tel  qu'il  se  présente 
lors  de  la  métaphase,  à  deux  V,  symétriques  l'un  par  rapport  à 
l'autre  et  possédant  des  branches  inégales,  chacune  des  branches 
courtes  correspondant  à  l'une  des  chromatides  de  l'Y  et  chacune 
des  branches  longues  à  l'une  des  moitiés  de  l'X.  Le  comportement 
anaphasique  démontre  d'autre  part  que  les  centromères  sont  placés 
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à  l'apex  des  V.  Ceux-ci  passant  chacun  dans  l'une  des  présperma- 
tides,  le  caractère  équationnel  de  la  division  se  trouve  ainsi  dé- 
montré. 


72  fU> 

Fig.  72. 

Spermatocyte  II.  Métaphase. 

Fixé  Flemming. 
coloré  Heidenhain 
(X  4800). 


71 


Fig.  71. 


Types  d'hétérochromosomes  sur- 
fixés dans  les  métajihases  au- 
xocytaires. 

Fixé  Champy,  coloré  Heidenhain 
(X  4800). 


Seconde  cinèse:  Il  ne  m'a  pas  été  possible  de  distinguer, 
parmi  les  18  dyades  de  la  deuxième  cinèse,  les  éléments  sexuels 
sous  leur  forme  pré-  ou  postréductionnelle. 


Les  résultats  obtenus  dans  la  famille  des  Microtinae  peuvent  se 
résumer  comme  suit  : 


Espèce 


2N 

N  . 

sexuel 

Evotomys 

glareolus  (Schr.)  . 

56 

28 

XY 

M  icrotus 

arvalis  (Pallas)  .  . 

46 

23 

XY 

Arvicola  t 

xherman  (Shaw.)  . 

36 

18 

XY 

Nombre  Nombre  Complexe  Observations 


postréduction 
Pré-  ou  post- 
réduction  (.")()",,  ) 


DISCUSSION  DES  RÉSULTATS 

l.  La  question  des  chromosomes  sexuels. 

Si  je  résume  les  résultats  acquis  au  cours  de  cette  étude,  je  puis 
affirmer  avec  certitude  la  présence,  chez  les  espèces  étudiées,  d'un 
complexe  sexuel  du  type  XY. 
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Ce  complexe  hétérochromosomique  est  toujours  nettement 
observable  dans  les  métaphases  auxocytaires,  qu'elles  soient  vues 
o  à  pic  ><  ou  de  profil. 

La  disproportion  entre  les  éléments  hétéromorphes  est  telle 
qu'une  interprétation  diiïérente  est  impossible. 

A  cet  aspect  morphologique  vient  encore  s'ajouter,  dans  la  grande 
majorité  des  cas,  une  constitution  interne  différentielle  se  traduisant 
par  une  coloration  autre  que  celle  des  tétrades  autosomales. 

Enfin  les  caryogrammes  confirment  en  règle  générale  nos  conclu- 
sions, puisque  dans  plusieurs  cas  nous  avons  pu  isoler  avec  une 
grande  vraisemblance  une  paire  XY  de  chromosomes.  Nous  avons 
évité  les  erreurs  toujours  possibles  en  n'établissant  les  caryogrammes 
que  pour  des  divisions  goniales  très  bien  fixées  et  colorées. 

Il  est  à  remarquer  que  dans  les  caryogrammes  le  chromosome  X 
se  présente  à  plusieurs  reprises  sous  ce  même  aspect  flexueux  que 
M  \ t t ii  e  y  a  décrit  chez  le  Kangourou  (19.36  a). 

Dans  le  cas  du  Loir,  l'existence  et  la  forme  des  hétérochromosomes 
est,  pour  les  raisons  indiquées  plus  haut,  moins  évidente.  J'attribue 
ce  manque  de  netteté  à  la  difficulté  inhérente  au  matériel;  en  effet, 
soit  dans  les  cinèses  goniales,  soit  dans  les  divisions  auxocytaires, 
nous  sommes  en  présence  d'un  très  grand  nombre  d'éléments,  ce 
qui  rend  incontestablement  l'analyse  plus  difficile;  à  cet  inconvé- 
nient s'ajoute  également  la  petitesse  des  élément  s  chromosomiques. 
Enfin,  un  groupe  XY  se  divisant  équationnellement  ressemble 
beaucoup  à  une  tétrade  ordinaire  et  se  trouve  par  là  même  difficile 
à  distinguer. 

Mes  résultats  complètent  de  façon  heureuse  les  données  que  nous 
avions  sur  la  formule  chromosomiale  des  Rongeurs. 

Comme  la  plupart  des  travaux  antérieurs  (sauf  ceux  d'OouMA 
dont  je  parlerai  plus  bas),  cette  contribution  confirme  la  généralité 
de  la  digamétie  sexuelle  du  type  XY  chez  les  Rongeurs  en  particulier 
et  chez  les  Mammifères  en  général.  (Matthey,  1936  (/.) 

L'excellent  cytologiste  japonais  Oguma  a,  lui  aussi,  étudié  deux 
M  icrotuiae  :  Evolomys  hedjor<H<ie  Thomas  et  M icrvtus  montebelli  Edw. 
(l!i.'!r>,  l'.y.llh).  Contrairement  à  ce  que  nous  venons  d'exposer, 
Oguma  attribue  dans  les  deux  cas  une  formule  sexuelle  X-0  au 
mâle. 

Y  a-t-il  là  une  exception  qui  confirme  la  règle,  ou  devons-nous 
renoncer  à  la  constance  du  type  XY,  pour  admettre  que  les  deux 
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modes  X-0  et  XY  peuvent  exister  simultanément  dans  une  même 
famille  ? 

Comme  la  technique  de  fixation  et  de  coloration  d'OGUMA  est 
excellente,  que  ce  savant  -  ses  figures  le  prouvent  -  est  un 
observateur  de  premier  ordre  et  qu'il  a,  d'autre  part,  une  grande 
expérience  cytologique,  c'est  à  l'interprétation  des  figures  que  nous 
demanderons  d'expliquer  la  divergence  -  -  qui  pour  nous  n'est 
qu'apparente  —  des  résultats  d'OGUMA  avec  les  nôtres. 

En  effet,  examinons  les  figures  que  publie  Oguma  (1935, 
planche  IV). 

Dans  les  divisions  auxocytaires,  nous  Aboyons  en  plaques  équa- 
toriales  comme  en  profil  une  vésicule  généralement  pâle,  mais  dont 
un  point  extrême  est  fortement  coloré. 

Cet  aspect  est  en  tous  points  identique  à  ce  que  nous  observons 
dans  notre  figure  71  (VArvicola  scherman.  Nous  avons  expliqué 
plus  haut  que  dans  ce  cas  nous  étions  en  présence  d'une  surfixation 
locale. 

Pour  Oguma,  dans  d'autres  cas,  la  vésicule  sexuelle  contient  un 
filament  enroulé  en  forme  de  8  (fig.  31,  pl.  IV). 

Notre  figure  69  montre  le  même  aspect  du  complexe  sexuel;  or 
nous  avons  établi  que  dans  ce  cas,  illustrant  le  début  de  la  méta- 
pliase,  l'hétérochromosome  venait  se  placer  en  retard  au  fuseau 
et  qu'il  conserve  encore  son  aspect  diacinétique. 

Il  n'y  aurait  donc  pas  là,  comme  le  pense  Oguma,  un  seul  chro- 
mosome X,  mais  bien  une  paire  XY. 

I  ii  examen  attentif  et  comparatif  de  plusieurs  ligures  semblables 
nous  a  persuadé  de  l'exactitude  de  cette  interprétation. 

M  att  h  k  \  s'attache  du  reste  à  analyser  en  détails  la  morphologie 
de  tels  complexes  —  dont  la  présence  est  assez  générale  chez  les 
Rongeurs  -  et  dans  un  mémoire  qui  paraîtra  prochainement  il 
fournira  de  nombreux  documents  à  l'appui  de  cette  hypothèse. 

Si  l'explication  que  nous  proposons  est  exacte,  VEvotomys 
bedfordiae  d'OGUMA  se  rapprocherait  (VEcotomi/s  «lareoliis  pour 
lequel  j'ai  établi  un  nombre  diploïde  de  56.  Si  l'on  admet  pour  ta 
forme  japonaise  la  présence  d'une  (taire  \Y.  nous  retombons  sur 
le  même  nombre  5(>. 

Nous  attribuons  à  la  solution  de  cette  question  une  grande 
importance,  car  si  notre  interprétation  des  figures  d'OGUMA  se 
trouvait  vérifiée,  nous  arriverions  à  la  conclusion  d'une  intime 


378  P.  RENAUD 

parenté  entre  l'espèce  japonaise  et  la  nôtre.  Dans  le  cas  contraire, 
nous  devrions  admettre  que,  dans  des  formes  appartenant  au  même 
genre,  deux  types  de  formule  sexuelle  peuvent  se  rencontrer,  ce 
que  nous  aurions  alors  tendance  à  attribuer  à  des  variations 
d'origine  géographique.  Une  telle  explication  nous  déplaît  forte- 
ment: trop  souvent  elle  a  servi  à  couvrir  des  résultats  inexacts: 
je  rappellerai  ici  le  cas  du  Chat,  celui  du  Lézard  vivipare  et  encore 
celui  des  Gryllotalpa. 

Chez  Microtus  montebelli,  Oguma  (1935)  a  compté  31  chromo- 
somes, alors  que  pour  Arvicola  scherman  nous  en  trouvons  36. 

Ce  résultat  nous  demeure  complètement  incompréhensible:  la 
figure  1  c  (37,  b)  montre  en  effet  une  admirable  cinèse  goniale  dont 
l'interprétation  semble  tout  à  fait  correcte.  Pourtant,  je  me  per- 
mettrai de  supposer  que  le  satellite  relié  au  chromosome  g  (9  h.) 
pourrait  représenter  un  Y,  ce  chromosome  g  devenant  alors  le 
partenaire  de  l'élément  en  V,  noté  X. 

En  partant  de  cette  hypothèse  —  dont  je  n'ignore  pas  le  caractère 
conjectural  —  il  serait  alors  possible  de  compter  32  chromosomes 
dont  une  paire  XY.  Les  figures  de  première  cinèse  semblent  démon- 
trer l'existence  d'une  paire  XY  bien  qu'OGUMA  estime  que  nous 
avons  affaire  à  un  chromosome  X  unique,  atélomitique,  et  composé 
de  trois  segments  D2,  D1  et  P,  ce  dernier  étant,  pour  lui,  faussement 
identifié  à  un  chromosme  Y.  Je  dirai  ici  que  les  figures  de  réduction 
me  paraissent  insuffisantes  à  établir  cette  assertion. 

Par  contre,  l'analyse  des  métaphases  I  en  profil,  chez  E.  glareolus, 
m'a  montré,  avec  une  clarté  parfaite,  la  nature  double  de  l'hétéro- 
chromosome. Et  je  dirai  encore  que  l'analyse  de  la  première  cinèse 
me  paraît  infiniment  plus  convaincante  que  celle  des  mitoses 
goniales  ou  des  secondes  cinèses. 

2.  Pré-  ou  postréduction. 

Pour  les  Muscardinidae  nous  avons  observé  dans  tous  les  cas  — 
sauf  chez  le  Loir  —  des  premières  divisions  toujours  équationnelles 
pour  le  complexe  sexuel  XY. 

La  préréduction  est  donc  générale  chez  le  Muscardin,  le  Dyromys 
et  le  Lérot.  Le  Loir  seul  semble  faire  exception,  chez  lequel  nous 
pensons  avoir  observé  surtout  de  la  postréduction.  Cependant,  nous 
n'ignorons  pas  que  cette  assertion  repose  uniquement  sur  des 
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comparaisons  avec  les  figures  analogues  de  Y Arvicola  schermon,  et 
que  par  conséquent  elle  ne  présente  qu'un  faible  degré  de  certitude. 
L'observation  directe  du  complexe  sexuel  au  cours  de  la  métaphase 
et  surtout  de  l'anaphase  I  ne  m'a  pas  été  possible,  le  matériel 
présentant  des  difficultés  d'observation  presque  insurmontables. 

Chez  les  M icrotinae,  par  contre,  si  la  préréduction  est  générale 
pour  Evotomys  glareolus,  les  deux  modes,  préréduction  et  post- 
réduction, coexistent  chez  les  deux  autres  espèces  étudiées. 

Pour  Microtus  arvalis,  nos  données  ne  nous  permettent  pas 
d'indiquer  la  proportion  de  chaque  genre  de  division,  tandis  que 
pour  Arvicola  scherman  elles  semblent  se  rencontrer  avec  une 
fréquence  égale. 

En  ce  qui  concerne  le  mécanisme  intime  conduisant  à  la  pré-  ou 
à  la  postréduction,  j'abandonne  une  question,  d'ailleurs  très  diffi- 
cile, et  qui  sera  exposée  avec  tous  les  développements  qu'elle 
comporte  par  M atthey,  dans  un  mémoire  qui  paraîtra  prochaine- 
ment. 

ÉVOLUTION   DE   LA  FORMULE  CHROMOSOMIALE 

Si  nous  admettons,  d'après  la  théorie  de  Robertson,  que  les 
éléments  chromosomiques  atélomitiques  peuvent  se  scinder  au 
cours  de  l'évolution  de  l'espèce  et  donner  chacun  deux  éléments 
télomitiques,  et,  réciproquement,  que  ceux-ci  peuvent  s'associer 
pour  former  des  V,  le  dédoublement  théorique  de  ces  derniers 
doit  nous  amener  pour  les  représentants  d'une  même  famille  à  un 
nombre  de  chromosomes  -  -  supposés  tous  télomitiques  -  -  très 
voisin. 

Ce  nombre  de  base  pour  une  famille  donnée  s'appellera  le  Nombre 
fondamental  de  chromosomes. 

De  nombreux  auteurs  ont  démontré  le  bien  fondé  de  cette  hypo- 
thèse: je  citerai  en  particulier  les  travaux  de  Matthey  (1931,  19.'!.'!) 
sur  les  chromosomes  des  Sauriens. 

Voyons  comment  se  présentent,  à  la  lumière  de  l'hypothèse  de 
Robertson,  les  espèces  que  j'ai  étudiées: 

I.  M  icrotinae. 

Evotomys  glareolus  (Schr.)    56  chrom.,  aucun  V  N.F.  =56 

Microtus  arvalis  (Pallas)  .46             I  2  \  N.F.  =  46  +  12  =  58 

Arvicola  scherman  (Schaw.)   36      »      26  Y  N.F.  =  36  +  26  =  62 
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Dans  ce  groupe,  où  il  est  aisé  de  déterminer  avec  exactitude  le 
mode  d'attachement  des  chromosomes  et  partant  celui  des  éléments 
atélomitiques,  nous  constatons  que  l'hypothèse  robertsonnienne 
I  i  nduit  bien  l'évolution  chromosomique.  Si  nous  ajoutons  à  ce 
tableau  les  deux  animaux  étudiés  par  Oguma,  et  si,  pour  les  raisons 
indiquées  plus  haut,  nous  admettons  pour  ceux-ci  un  nombre 
diploïde  pair  de  chromosomes,  nous  constatons  qu'ils  s'intercalent 
dans  notre  série. 

Evotomys  bedfordiae  (Tho- 
mas)  56  chrom.,  aucun  Y     N.F.  =  .">»> 

Microtus  montebelli  Edw. .    32      »      22  V         N.P.  =  32  +  22  =  54 

2.  Muscardinidae. 

Pour  la  Camille  des  Muscardinidae,  par  contre,  l'hypothèse  de 
Hobertson  fournit  des  résultats  un  peu  moins  satisfaisants.  Dans 
ce  groupe,  il  est  difficile  de  déterminer  sans  erreurs  le  mode  d'atta- 
chement. 


Eliomys  quercinus  (L.)  .  . 

r>2  chrom. 

,  20-24  V 

N.F. 

=  52  +  20  = 

72 

ou  N.F. 

=  52- 

h  24  = 

76 

.1/ uscardinus  avellanarius 

(L.)  

48 

22-28  V 

N.F. 

=  48  H 

-  24  = 

72 

ou  N.F. 

=  48- 

-  28  = 

76 

Dyromys  nitedula  (Pallas) . 

48  chrom. 

,  30-36  V 

N.F. 

=  48  - 

l  30  = 

78 

ou  N.F. 

=  48  +  36  = 

84 

Glis  glis  (L.)  

62  » 

34  V 

N.F. 

=  62  +  34  = 

96 

Contrairement  à  ce  que  nous  pourrions  attendre,  nous  constatons 
que  le  Loir,  qui  a  le  plus  grand  nombre  de  chromosomes,  a  aussi  le 
plus  grand  nombre  de  V.  Si  nous  comparons  les  résultats  obtenus 
dans  les  deux  familles,  nous  voyons  que,  pour  la  première,  l'analyse 
aboutit  à  un  nombre  fondamental  allant  de  54  à  62,  alors  que  ce 
même  nombre  varie,  chez  les  Muscardinidae,  de  72  à  96.  Il  est 
alors  clair  que  si  le  mécanisme  robertsonnien  semble,  à  lui  seul, 
donner  une  explication  à  peu  près  satisfaisante  de  l'évolution 
chromosomique  chez  les  Microtinae,  d'autres  facteurs  ont  dû  in- 
tervenir chez  les  Muscardinidae. 

Le  cas  du  Loir,  en  particulier,  aux  chromosomes  très  nombreux 
et  chez  qui  pourtant  le  nombre  de  V  est  extraordinairement  élevé, 
pourrait  suggérer  l'idée  d'un  cas  de  polyploïdie. 
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Il  était  alors  intéressant  de  chercher  à  déterminer  la  longueur 
totale  des  chromosomes  chez  les  diverses  espèces  étudiées.  C'est 
ce  que  j'ai  fait,  en  choisissant  des  figures  de  stades  autant  que 
possible  comparables,  puisque,  dans  les  métaphases  avancées 
les  chromosomes  sont  toujours  plus  courts  qu'à  la  tin  de  la  pro- 
phase. 

J'ai  alors  soigneusement  mesuré  les  éléments  chromatiques  sur 
mes  caryogrammes,  et  si  je  ne  me  dissimule  pas  le  caractère  très 
approximatif  de  cette  méthode,  je  pense  cependant  qu'elle  peut 
fournir  des  indications  intéressant  es. 

Dans  ces  conditions,  les  nombres  trouvés  pour  Arvicola  scherman 
et  Evotomys  glareolus  sont  suffisamment  voisins  pour  que  nous 
puissions  admettre  que  la  quantité  de  chromatine  est  approxima- 
tivement égale  dans  les  deux  espèces,  et  que,  par  conséquent, 
certains  des  chromosomes  du  Campagnol  terrestre  correspondent 
nécessairement  à  deux  mi  plusieurs  chromosomes  de  VËvotomys. 

Par  contre,  ches  les  Muscardinidae,  les  trois  espèces  à  petit 
nombre  chromosomique  (après  correction  dans  le  cas  du  Dyromys 
où  la  figure  utilisée  était  une  pro-métaphase  dont  les  chromosomes 
sont  environ  d'un  tiers  pins  longs  que  dans  la  métaphase  achevée), 
j'obtiens  une  longueur  de  165  environ  pour  la  longueur  totale  de 
l'assortiment  chromosomique,  tandis  que  chez  le  Loir  cette  lon- 
gueur est  de  230,  soit  environ  un  tiers  de  plus. 

Il  est  intéressant  de  noter  que  les  nombres  fondamentaux  sont 
dans  le  même  rapport . 

Ces  constatations  semblent  dune  plutôt  favorables  à  l'hypothèse 
d'une  origine  polyploïde  du  Loir. 

Le  nombre  fondamental  des  Mammifères  étant  généralement 
évalué  à  48,  il  est  fort  difficile  de  ramener  mes  chiffres  à  cette 
valeur. 

D'ailleurs,  il  est  intéressant  de  noter  que  chez  les  Mammifères 
et  d'une  façon  générale  chez  les  Vertébrés  (Poissons,  Amphibiens 
et  peut -clic  Oiseaux)  il  semble  exister  deux  nombres  fondamentaux 
principaux  équilibrés  respectivement  autour  de  48  et  de  60-70. 
Je  ne  puis  entrer  ici  dans  des  considérations  dépassant  le  cadre 
de  cette  étude.  Mais  la  consultation  de  la  liste  il'(h,ui\  et  Maki.no 
(l!»37)  ainsi  que  l'examen  des  figures  originales  dans  les  divers 
mémoires  montrent  la  généralité  de  l'assertion  que  je  viens  de 
suggérer. 
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CONCLUSIONS 


1.  Quatre  espèces  de  Muscardinidae  et  trois  espèces  de  Muridae 
Microtinae  ont  été  étudiées;  les  résultats  sont  les  suivants: 


Espèce 

2N 

\ 

Formule 

Pré-, 

sexuelle 

Post-réduction 

Eliomys  quercinus  (L.)  .... 

52 

26 

XY 

Préréduction 

1/ usciirtliiitis  avellanari  us  (  1 ..  )  , 

48 

24 

XY 

Préréduction 

Dyromys   itiledula  iittrrnicdius 

(Nehr.)  

48 

24 

XY 

Préréduction 

Glis  glis  (L.)  

62 

31 

XY 

Probablement 

postréduction 

Evotomt/s  «larrolus  (Schr.)    .  . 

56 

28 

XY 

Pré  réduction 

Microtus  arvalis  (Pallas)  .  .  . 

46 

23 

XY 

Pré-  ou 

postréduction 

Arvicola  scherman  (Shavv.)   .  . 

36 

18 

XY 

Pré-  ou  post- 

réduction  (50%) 


2.  Chez  toutes  les  espèces  étudiées  la  formule  sexuelle  est  XY, 
la  pré-  ou  la  postréduction  pouvant  se  rencontrer. 

3.  L'application  de  la  théorie  de  Robertson  semble  possible  aux 
Microtinae.  Chez  les  Muscardinidae,  les  résultats  sont  moins 
satisfaisants.  Le  Loir,  en  particulier,  échappe  à  cette  théorie,  et 
sa  formule  chromosomiale  pourrait  peut-être  s'expliquer  par  la 
polyploïdie. 

4.  Chez  les  animaux  à  sommeil  hivernal,  les  divisions  réduction- 
nelles  ne  se  produisent  qu'à  la  fin  de  la  période  d'hibernation, 
principalement  du  15  janvier  au  1er  mars. 


FORMULE  CHROMOSOMIALE  DE  MUSCARDINIDAE  ET  MICROTINAE  383 


UT  Kl  RS  CITÉS 


1909.  Athias,  M.  Les  phénomènes  de  division  de  Vovule  dons  les 
follicules  de  De  Graaj  en  voie  d'atrésie  chez  le  Lérot  (Eliomys 
quercinus  \  ..).    Anal.  Anz.,  Bd.  34. 

1929.    H  h  <  »  1 1  m  k  1  « .  I'.    Tierwelt  Mitteleuropas,Jid.  7.  Leipzig. 

1931.    Cross,  J.    .1  comparative  study  of  the  chromosomes  of  rodenls. 

Jtiiirn.  Muipli..  vol.  ~>2. 
I93(>.     Heim    de   Balsac,    11.     Biogéographie  des    Mammifères  et  des 

Oiseaux  de  V Afrique  du  Nord.    Thèse  Fac.  Se.  [Jniv.  Paris 

S.  A.,  n°  1622. 

1934.  Koli.br,  P.  et  Darlington.  C.    The  genelical  and  mechanical 

properties  of  the  sex-chromosomes.    Journ.  genêt.,  vol.  29. 

L936a.  Matthey,  H.  Le  problème  des  hétérochromosomes  chez,  les  Mammi- 
fères.   Arch.  Biol.,  t.  XLVII. 

L9366.  La  formule,  chromosomiale  chez  les  Apodemus  européens. 

Zeitschr.  Zellforsch.,  Bd.  2.">. 

1938.    Contribution  nouvelle  à  V étude  des  hétérochromosomes  chez 

les  Mammifères,  et  singulièrement  chez  les  Rongeurs.  Journ. 
genêt.    (Sous  presse.) 

1935.  et  Renaud,  I'.  Le  type  de  digamétie  mâle  et  les  hétéro- 
chromosomes chez  deux  Campagnols.    C.  R.  Soc.  Biol.,  t.  CXX. 

1936.  Les  chromosomes  des  Myoxidés.     Ibid.,  t.  CXXI. 

\'.Kila.  Les  chromosomes  du  Lérot.     Bull.  Soc.  vaudoise  Se. 

nat.,  vol.  f)9. 

19376.  —  La    formule    chromosomiale    de    Microtus  arvalis 

(Pallas).    Act.  Soc.  Helv.  Se.  nat.  1 18mt>  Session. 

193").  Ogi  ma,  K.  The  chromosomes  of  Four  Wild  Species  of  Muridae. 
Journ.  Fac.  Se.  Hokkaido  Imp.  Univ.,  S.  \  I.  vol.  [V. 

1937a.  -  The  segmentary  structure  of  the  human  X -chromosome 
compared  with  that  of  the  rodenls.    Journ.  Morph.,  vol.  (il. 

19376.  -  Absence  of  the  Y -chromosome  in  the  Yole.  M icrotns  monte- 
belli  Edw.  with  Supplementary  Remarks  on  the  Sex-chromosomes 
of  Evotomys  and  Apode/nus.    Cvi.  Fujii  Jubilee  Volume. 

1937.  OGUMA,   K.  et  MAKINO,  S.    A   New  List  of  the  Chromosome 

Ntimbers  in  Yertebrata  (Mareh  I9.'57).  Journ.  Kac.  Se.  Hok- 
kaido I  mp.  I  Iniv.,  S.  VI,  vol.  V. 


BULLETIN- ANNEXE 

DE  LA 

REVUE  SUISSE  DE  ZOOLOGIE 

(TOME  45) 


Mai  1938 


Procès-verbal  de  l'Assemblée  générale 
de  la  Société  Zoologique  Suisse 

tenue  à  Lausanne  (Palais  de  Rumine),  les  12  et  13  mars  1938, 

sous  la  présidence  de 

M.  le  Prof.  Dr  R.  MATTHEY 


Samedi  12  mars. 

16  h.  30.  SÉANCE  ADMINISTRATIVE. 

I.  Rapport  m  président,  Prof.  1)''  H.  Matthey,  sur  l'activité 
de  la  Société  zoologique  suisse  pendant  l'exercice  1937-38. 

1.  L'année  écoulée  depuis  l'assemblée  de  Zurich  a  vu  —  hélas  !  - 
décroître  le  nombre  de  nos  membres:  la  mort  a  enlevé  à  notre 
association  !<■  I)1'  G \M»oLFi-HoRNYOLn,  décédé  le  11  mai  1937. 
Vous  savez  tous  qu'après  avoir  travaillé  dans  différents  domaines 
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de  la  Zoologie,  Gandolfi  s'était  spécialisé  dans  l'étude  de  l'Anguille, 
poisson  auquel  il  avait  consacré  20  ans  de  sa  vie  et  223  publications. 
Vous  savez  aussi  que  nous  perdons  en  lui  un  homme  affable,  original 
et  affectueux.  J'ai  dû  d'autre  part  enregistrer  les  démissions 
de  Mlle  J.  Piquet  (Genève),  de  MM.  H.  Leuzingkr  (Château- 
neuf)  et  E.  Pelloni  (Piazzogna).  A  ce  jour  l'effectif  de  lu 
Société  est  donc  de  142  membres. 

2.  Au  cours  de  la  réunion  annuelle  de  la  Société  helvétique  des 
Sciences  naturelles,  à  Genève,  la  Société  zoologique  a  tenu  une 
séance  commune  avec  la  Société  entomologique:  6  communications 
ont  été  présentées  par:  Mme  Pruvot-Fol,  MM.  J.  Carl,  C.  Fer- 
rière,  R.  Geigy,  R.  Matthey  et  P.  Renaud.  Nous  avons  dû, 
une  fois  de  plus,  constater  que  nos  membres,  si  nombreux  au 
[irint t'inps,   hoiidenl    quelque   peu   l'assemblée  d'été. 

3.  La  Revue  suisse  de  Zoologie,  en  dépit  des  difficultés  actuelles, 
a,  sous  la  direction  dévouée  du  I)r  Revilliod,  continué  d'accueillir 
et  de  publier,  dans  des  conditions  techniques  et  matérielles  toujours 
parfaites,  les  mémoires  qui  constituent  le  tome  44:  celui-ci  comprend 
489  pages,  soit  33  travaux,  7  planches  et  143  figures  dans  le  texte. 
Le  troisième  fascicule,  fort  de  126  pages,  a  été  consacré  aux  com- 
munications qui  furent  présentées  à  l'assemblée  de  Zurich  et  un 
Bulletin  annexe  au  procès-verbal  de  cette  assemblée. 

4.  Cet  effort  considérable,  la  Revue  suisse  a  dû  le  produire  malgré 
un  subside  fédéral  réduit  à  1500  francs. 

5.  Quatre  zoologistes  suisses  ont  profité  des  tables  qui  leur  sont 
réservées,  grâce  à  la  générosité  du  Conseil  fédéral  et  du  Départe- 
ment de  l'Intérieur,  dans  les  laboratoires  maritimes.  Si  Roscoff  a 
été  déserté,  à  Naples,  par  contre,  ont  travaillé  MM.  Baltzer  (août- 
octobre),  Gamma  (août-septembre),  Diethelm  (mars-avril)  et 
Ton d ury  (mars-avril). 

6.  Dans  le  Parc  national,  MM.  Duerst,  Handschin,  Nadig, 
Pictet,  Thomann  ont  poursuivi  leurs  investigations. 

7.  Pour  terminer,  je  vous  dirai  que  votre  président  a  protesté 
auprès  du  Directeur  de  la  Centrale  des  imprimés,  Chancellerie 
fédérale,  contre  la  suppression  du  subside  qui  assurait  la  publication 
de  la  Bibliographie  suisse.  Il  est  possible  que  ma  lettre  soit  parvenue 
à  lienie.  encore  que  nulle  réponse  ne  m'en  ait  apporté  la  preuve 
formelle. 
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II.  Rapport  du  Trésorier  et  des  Commissaires 

VÉRIFICATEURS. 

M.  K.  de  Lessert  donne  lectnre  du  rapport  financier  pour 
l'exercice  1937: 

Recettes. 

Solde  1936    Fr.  1,137,54 

Cotisations   »  955,37 

Prélevé  livret  S.B.S   »  500,— 

Intérêts  titres   »  439,35 

Subside  fédéral   »    1.500, — 


Total   Fr.  4.532,26 

Dépenses. 

Frais  généraux    Fr.  451,65 

Subsides  Revue  suisse  de  Zoologie,  Station  ornitho- 

logique  Sempach  et  Dubois                                 »  1.150, — 

Tirés  à  part  Revue                                                  »  148, — 

Subside  fédéral  versé  à  la  Revue  suisse  de  Zoologie  .        »  1.500, — 

Solde  à  nouveau                                                     »  1.282,61 


Somme  égale   Fr.  4.532,26 

Capital  au  IeT  décembre  1937: 

Fr.  4.000  Obi.  3%%  Ville  Genève  1937    ....  Fr.  4.012,— 

3  feuilles  coupons  3%  Ch.  Lombards   »  23, — 

10  Obi.  Danube-Save-Adriatique    »  462, — 

Fr.  2.019,15  créance  Banque  d'Fscompte  Suisse  .  »  161, — 

Livret  S.B.S   »  1.212,10 


Fr.  5.870,10 

Apres  lecture  du  rapport  des  commissaires-vérilicateurs,  MM.  les 
Drs  Carl  et  de  Beaumokt,  l'Assemblée  adopte  les  comptes  tels 
qu'ils  lui  sont  présentés  et  en  donne  décharge  à  M.  de  Lessert 
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avec  remerciements  pour  le  soin  et  le  dévouement  avec  lesquels 
il  gère  les  biens  de  la  Société. 

Après  discussion,  l'Assemblée  décide  d'utiliser  le  solde  disponible 
pour  1938  de  la  façon  suivante: 

Pour  l'envoi  du  fascicule  de  l'Assemblée  générale 

aux  membres  de  la  Société   Fr.  150, — 

Pour  frais  généraux   »    150, — 

Subside  à  la  Station  ornithologique  de  Sempach  .  »   150, — 

Subside  à  la  Revue  suisse   »   832, — 


III.   RÉCEPTION   DE   NOUVEAUX  MEMBRES. 

Mlle  0.  Porte  (Genève),  présentée  par  M.  Guyénot  et  MUe 
Ponse;  M™  s.  Bloch-Weil  (Bâle),  M.  C.  Bader  (Bâle),  M.  A. 
Gerber  (Bâle),  présentés  par  MM.  Portmann  et  Geigy; 
Mlle  R.  Beyer  (Zurich),  présentée  par  MM.  Seiler  et  Nûesch; 
M.  N.  Popoff  (Lausanne),  M.  W.  Weyrauch  (Wiesbaden), 
M.  E.  Altherr  (Aigle),  présentés  par  MM.  Matthey  et  de  Beau- 
mont,  sont  reçus,  à  l'unanimité,  membres  de  la  Société. 


IV.  Election  du  Comité. 

La  prochaine  assemblée  aura  lieu  à  Bâle. 
Le  nouveau  Comité  est  désigné  comme  suit  : 

Président:  M.  le  Prof.  Dr  E.  Handschin, 
Vice-président:  M.  le  Dr  R.  Geigy, 
Secrétaire:  M.  le  Dr  H.  Hediger, 

Trésorier  et  Secrétaire  général:  M.  le  Dr  R.  de  Lessert. 

Sont  nommés  commissaires-vérificateurs  des  comptes:  MM. 
J.  de  Beaumont  et  P.  Bovey. 


V.  Propositions  individuelles. 

1.  Sur  la  proposition  de  M.  le  Dr  Geigy,  M.  le  Prof.  Portmann 
est  nommé  délégué  de  la  Société  zoologique  suisse  à  la  Commission 
administrative  de  la  réserve  ornithologique  de  Sempach. 
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2.  M.  le  Dr  Geigy  fait,  d'autre  part,  plusieurs  propositions 
tendant  à  augmenter  la  participation  des  zoologistes  à  l'Assemblée 
d'été,  lesquelles  sont  renvoyées  au  prochain  Comité  pour  étude. 

18  h.  CONFÉRENCE  GÉNÉRALE. 

M.  le  Prof.  Dr  A.  Fleisch,  directeur  de  l'Institut  de  Physiologie 
de  l'Université  de  Lausanne,  fit  une  conférence  sur  le 

«  Métabolisme  des  hydrates  de  carbone  ». 

A  19  h.  30,  un  dîner  en  commun  réunit  les  membres  de  la  Société 
et  les  délégués  de  l'Université  et  des  autorités  cantonales,  à  l'Hôtel 
Beau- Rivage,  à  Ouchy.  Deux  télégrammes  furent  envoyés  à 
M.  le  Dr  Penard,  président  d'honneur  et  à  M.  le  Prof.  Bugnion, 
doyen  de  la  Société. 


Dimanche  13  mars. 

8  h.  SÉANCE  SCIENTIFIQUE. 

Communications. 

E.  Hadorn  (Bienne):  Die  Degeneration  der  Imaginalscheiben  bei 

lethalen  Drosophila-Larven  der  Mutation  ,,Leth<d-giantii. 

F.  Baltzer  (Berne):  Die  Frûhentwicklung  des  Bastards  Triton 

cristatus  $  X  7\  palniatus. 

F.  E.  Lehmann  (Berne):  Uber  die  Bedeutung  des  Vorderdarmes  fur 
die  Entstehung  der  Zi/klopie  bei  Tritonembri/onen. 

F.  E.  Lehm  ann  et  IL  Ris  (Berne):  Weitere  U ntersuchungen  ïiber  die 
Enhvicklung  der  Achsenorgane  bei  partiell  chordalosen  Triton- 
larven. 

IL  Steiner  (Zurich):  Uber  eine  halbseitige  „  Mutations-Chimàre" 
von  Melopsittacus  undulatus  Shaw. 
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J.  Seiler  (Zurich): 

1.  Ergebnisse  aus  der  Kreuzung  einer  diploid-partkenogenetischen 

Solenobia  triquetrella  mit  Mànnchen  einer  bisexuellen  Risse. 

2.  Démonstration  eines  Filmes:  Verhalten  der  parthenogenetischen 

ami  bisexuellen  Tiere  von  Solenobia  triquetrella  beirn  Schlûp- 
fen,  bei  Kopulation  ami  Eiablage. 

10  h.  30  à  11  heures:  Collation. 

Au  cours  de  cette  interruption,  M.  P.  Bovey  (Lausanne)  présenta 
le  matériel  génétique  servant  de  base  à  son  travail  sur  Zygaena 
ephialtes  L.:  M.  YY.  Platt.ner  (Genève)  fit  une  expérience  de 
décompression  sur  un  poisson.  Démonstrations  microscopiques  de 
Mlle  K.  Ponse,  MM.  Baltzer  et  Hadorn. 

11  heures:  Communications  (suite). 

*  E.  Guyéxot  et  YY.  Plattxer  (  Genève) :  Canal  pneumatique  et 
vessie  natatoire.  * 

0.  Porte  (Genève):  Quelques  points  particuliers  du  cycle  œstrien 
chez  le  Cobaye  $. 

K.  Ponse  (Genève):  Histophysiologie  de  V activation  thyroïdienne. 

H.  Buchner  (Bâle):  Vitalitât  und  Heterogonie  bei  Ràdertieren. 

13  heures:  Un  déjeuner  réunit  une  trentaine  de  zoologistes  au 
Restaurant  Lausannois. 


Le  Comité  annuel: 


Le  président: 
R.  Matthey. 


Le  vice- président  : 
A.  Barre  y. 


Le  secrétaire: 


P.  Bovey. 


*  Ce  travail  paraîtra,  non  pas  en  note  préliminaire  dans  le  3me  fascicule, 
mais  in-extenso  dans  le  quatrième  fascicule. 
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A.  Membres  à  vie  : 
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B.  Membres  ordinaires: 
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André,  E.,  Prof.  Dr,  rue  Samuel-Constant,  4,  Genève. 

*Bader,  C,  cand.  phil.,  Kàferholzstrasse  78,  Basel. 

Baer,  J.-G.,  Dr,  Labor.  de  Zoologie,  Université,  Neuchâtel. 

Baltzer,  F.,  Prof.  Dr,  Zoolog.  Inst.  der  Universitàt,  Bern. 

Barbey,  Aug.,  Dr,  Expert-Forestier,  Montcherand  s/Orbe  (Vaud). 

IJasciiun,  C,  I)r,  Seminarlchrer,  Aarau. 

*Baudin,  L.,  I)r.  chemin  de  la  Rosière,  Lausanne. 

Baumann,  F.,  Prof.  Dr,  Naturhist.  Muséum,  Bern. 

Baumeister,  L.,  Dr,  St.  Gallerring  87,  Basel. 

*Beyer,  R.,  Frl.  Dr,  Landwirtsch.  anatom.-pbysiol.  Institut,  E.T.H 
Zurich. 

Beaumont  (de),  .1.,  Dr,  Laboratoire  de  Zoologie,  Université,  Lausanne. 

*Bigler,  W.,  Dr,  Gundeldingerstrasse  147,  Basel. 

*Bischler,  V.,  M1Ie,  Dr,  route  de  Florissant,  6,  Genève. 

Bloch,  J.,  Prof.  Dr,  Burgunderstrasse  331,  Solothurn. 

Bloch-Weil,  S.,  Mme  Dr,  Steinenring  19,  Basel. 

Blome,  A.,  Elsàsserstrasse  44,  Basel. 
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Le  métabolisme  intermédiaire  des 
hydrates  de  carbone. 

par 

A.  FLEISCH 

Lausanne. 

Avec  1  figure  dans  le  texte. 

Le  point  de  départ  de  ces  transformations  —  pour  autant,  du 
moins,  qu'elles  ont  trait  au  muscle  —  est  constitué  par  le  glycogène. 
Par  action  enzymatique  celui-ci  est  scindé  en  un  hexose  qui  forme 
aussitôt,  avec  deux  molécules  d'acide  phosphorique,  l'ester  fructose- 
diphosplxirique.  L'acide  phosphorique  provient  de  l'acide  adénosine- 
t  riphosphorique,  a ppelé  aussi  «  co-ferment  de  Lohman  n  ».  I  ne  autre 
substance  récemment  découverte  par  Euler  et  Warburg  peut 
servir  au  même  luit;  cette  substance  est  la  cozymase,  qui,  au 
point  de  vue  chimique,  est  une  pyridine-nucléotide.  L'ester  fructose- 
diphosphorique  est  rapidement  décomposé  par  une  enzyme  appelée 
zymo-hexase,  en  deux  molécules  d'acide  triose-phosphorique,  c'est- 
à-dire  en  un  complexe  ne  renfermant  que  trois  atomes  de  carbone 
et  une  molécule  d'acide  phosphorique.  Tout  porte  à  croire  que  cette 
scission  fournit  une  molécule  de  dioxyacétone  phosphorique  et  une 
molécule  de  phosphn-glycéraldéhyde. 

Après  cette  scission,  nous  voyons  intervenir  la  réaction  de 
Canizzaro.  Elle  conduit  à  une  oxydo-réduction  des  deux  molécules 
de  t riose-phosphorique.  Selon  les  toutes  récentes  découvertes,  la 
co-zymase  d'Euler  et  Warburg  intervient  dans  cette  réaction  comme 
accepteur  d'hydrogène. 

Cette  réaction  oxydo-réductrice  peut  être  bloquée  par  l'adjonction 
d'iodo-acétate  de  sorte  que  l'acide  phosphoglycérique  et  le  phospho- 
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glycérol  ne  se  produisent  pas  en  présence  d'iodo-acétate.  Si  ou  ajoute 
au  muscle  du  fluorure  de  sodium,  la  réaction  de  Canizzaro  se  pour- 
suit. L'aride  phosphoglycérique  et  le  phosphoglycérol  naissent, 
malgré  le  fluorure,  voire  même  grâce  au  fluorure,  en  quantités 
fortement  accrues.  Cela  prouve  que  le  fluorure  empêche  la  transfor- 
mation ultérieure  de  l'acide  phosphoglycérique.  Voici  la  transfor- 
mât ion  ultérieure  pouvanl  être  bloquée  par  le  fluorure:  l'acide 
3-phosphoglycérique  se  transforme  d'abord  en  acide  2-phospho- 
iîlycérique. 

Ensuite  il  y  a  déshydratation  par  le  ferment  d'Embden,  et  l'acide 
phosphopyruvique  apparaît.  Celui-ci  est  scindé  et  l'acide  pyruvique 
apparaît. 

Il  semble  que  le  phosphoglycérol  peut  entrer  en  réaction  avec 
deux  molécules  d'acide  pyruvique  pour  former  deux  molécules 
d'acide  lactique  et  une  molécule  d'acide  phosphoglycérique;  ce 
dernier  est  à  son  tour  transformé  en  acide  pyruvique. 

De  l'avis  de  Parnas,  il  se  pourrait  que  cette  réaction  aboutissant 
à  la  formation  d'acide  lactique,  ne  soit  peut-être  qu'une  particu- 
larité du  métabolisme  anaérobie  et  qu'à  côté  d'elle  se  produise, 
dans  un  milieu  aérobie,  une  déshydrogénation  avec  le  concours 
d'oxygène,  de  manière  que  le  phosphoglycérol  se  transforme  en 
acide  phosphoglycérique. 

Passons  maintenant  à  l'étude  du  chimisme  et  de  la  fonction  des 
co-ferments  et  de  la  co-zymase. 

Ainsi  que  Lohmann  l'a  démontré,  le  muscle  renferme  un  acide 
adénosine-triphorique  dans  lequel,  ainsi  qu'il  résulte  des  dernières 
recherches,  se  trouvent  une  molécule  d'acide  phosphorique  et  une 
molécule  d'acide  pyrophosphorique  liées  à  l'adénosine.  C'est  pour- 
quoi on  appelle  l'acide  adénosine-triphosphorique  aussi  acide 
adényl-pyrophosphorique,  que  nous  désignons  par  l'abréviation: 
APyP.  * 

L'A  Py  1'  l'orme  la  m-enzyme  de  la  phosphorylation  des  sucres. 
Lors  du  dédoublement  du  glycogène,  le  groupement  pyrophospho- 
rique quitte  l'A  Py  P  et  fournit,  en  se  scindant,  deux  molécules 
d'acide  phosphorique  utilisées  pour  la  formation  de  l'ester  fructose- 
diphosphorique.  De  la  sorte  l'A  Py  P  s'est  transformé  en  acide 
adénylique,  celui-ci  formant  à  son  tour  l'accepteur  d'acide  phos- 
phorique  lors  de  la  déphosphorylation  de  l'acide  phosphopyruvique. 

Le  cycle  de   l'acide   phosphorique  n'est   cependant  pas  aussi 
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simple  que  cela;  il  y  intervienl  une  nouvelle  complication,  qui 
semble  provenir  du  l'ait  que  l'acide  adénylique  est  un  corps  labile. 
Dès  sa  formation,  l'acide  adénylique  doit  être  aussitôt  resynthétise 
en  A  l'y  P  par  absorption  de  deux  molécules  d'acide  phosphorique 
ou  bien  il  subit  une  désamination  sous  l'action  de  l'enzyme  appelée 
la  désaminase  adénylique. 

Cette  reconstitution  de  l'A  Py  P  s'opère  par  deux  moyens: 
premièrement  grâce  à  l'acide  phosphorique  provenant  de  l'acide 
phosphopyruviqiie   (mécanisme  que  nous  avons  déjà  décrit)  et 
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deuxièmement  par  une  autre  substance  se  trouvant  dans  le  muscle; 
la  phosphocréatine,  qui  peut  se  scinder  en  créatine  et  en  acide 
phosphorique. 

Cette  réaction,  dite  de  Lohmann,  est  nettement  réversible.  Le 
rôle  physiologique  de  ce  système  consiste  probablement  à  faire 
fonction  de  tampon  par  rapport  au  groupement  phosphorique. 
L'acide  adénylique  est,  comme  nous  l'avons  vu,  une  substance 
labile,  menacée  de  désamination  si  elle  n'est  pas  rapidement 
phosphorylée.  La  présence  de  la  phosphocréatine  garantit  cette 
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phosphorylation  immédiatement  après  la  formation  de  l'acide 
adénylique. 

La  créât  ine  étant  une  substance  beaucoup  plus  stable  que  l'acide 
adénylique  et  ne  risquant  pas  la  désamination  comme  ce  dernier, 
elle  peut  attendre  sans  inconvénient  que  l'acide  phosphorique  soit 
détaché  de  l'acide  phosphopyruvique;  c'est  à  ce  moment  que  se 
produit  la  resynthétisation  de  la  phosphocréatine. 

Toutes  ces  transformations  résumées  dans  le  schéma  1  ont  lieu 
surtout  dans  le  métabolisme  musculaire;  mais  l'opinion  est  fondée, 
d'après  laquelle  il  s'agit  de  transformations  chimiques  d'une  portée 
générale.  Lors  de  la  fermentation  alcoolique  par  la  levure,  nous 
trouvons  presque  toutes  les  substances  figurant  dans  ce  schéma. 

Abordons  maintenant  l'étude  de  la  seconde  étape  métabolique, 
c'est-à-dire  de  la  transformation  ultérieure  de  l'acide  pyruvique. 

L'acide  pyruvique  peut,  par  décarboxydation,  être  transformé 
en  acétaldéhyde  qui,  par  oxydation  se  transforme  en  acide  acétique. 
Ou  bien,  par  la  scission  d'une  molécule  d'eau,  l' acétaldéhyde  se 
transforme  en  acide  acétique  et  en  alcool  éthylique.  En  effet  ce 
dernier  a  fréquemment  été  signalé  comme  produit  physiologique 
de  ce  métabolisme  intermédiaire. 

Notons  aussi  que,  dans  cette  étape,  les  transformations  chimiques 
du  muscle  ont  de  nombreuses  homologies  avec  la  fermentation 
alcoolique.  Lors  de  cette  fermentation,  l'acide  pyruvique  apparaît, 
puis,  sous  l'action  de  la  carboxylase,  se  transforme  en  acétaldéhyde 
qui  lui-même  donne  de  l'alcool  et  de  l'acide  acétique. 

Les  modifications  que  subit  l'acide  acétique  nous  sont  en  partie 
connues;  du  moins  pouvons-nous  esquisser  un  processus  d'oxy- 
dation, sans  vouloir  prétendre  que  ce  soit  le  seul  possible. 

Deux  molécules  d'acide  acétique  se  soudent  par  le  départ  de  H2 
et  forment  ainsi  une  molécule  d'acide  succinique. 

De  l'avis  de  Toennissen  et  Brinkmann,  la  décarboxylation  de 
l'acide  pyruvique  en  acétaldéhyde  n'a  lieu  que  par  l'action  des 
bactéries.  Selon  ces  auteurs,  deux  molécules  d'acide  pyruvique  se 
soudent  et  fournissent  l'acide  dicéto-adipique  qui,  par  adjonction 
d'eau,  se  scinde  en  une  molécule  d'acide  succinique  et  deux  molé- 
cules d'acide  formique.  Quoi  qu'il  en  soit,  l'acide  succinique  se 
forme  certainement,  et  son  sort  nous  est  bien  connu.  Il  se  trans- 
forme en  effet,  par  déshydrogénation,  en  acide  fumarique,  qui,  par 
apport  d'eau,  se  transforme  en  acide  malique. 
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Par  une  nouvelle  déshydrogénation,  l'acide  malique  passe  en 
acide  oxalacétique  et  ensuite,  par  décarboxylation,  en  acide 
pyruvique. 

Nous  sommes  partis  de  deux  molécules  d'acide  pyruvique,  et 
nous  n'en  retrouvons  qu'une  seule.  L'autre,  par  déshydrogénation 
successive  el  par  décarboxylation,  a  élé  transformée  dans  les 
métabolites  ultimes,  que  sont  l'eau  et  l'acide  carbonique. 

L'oxydation  de  l'acide  succini(pie  en  acide  fumarique  a  joué  un 
rôle  important  dans  les  discussions  entre  Wieland  et  Warburg. 
D'après  Wieland,  l'action  des  ferments  oxydants  consiste  en  une 
déshydrogénation.  Selon  \V\rburg,  par  contre,  la  caractéristique 
essentielle  serait  l'activation  de  l'oxygène.  Dans  le  cas  de  l'oxy- 
dation de  l'acide  succinique  en  acide  fumarique,  j'ai  pu  démontrer 
que  seule  une  synthèse  des  deux  théories  est  susceptible  de  fournir 
une  explication. 

Il  y  a  en  effet  activation  aussi  bien  de  l'hydrogène  que  de 
l'oxygène.  L'enzyme  spécifique  qui  attaque  l'acide  succinique  est 
une  déshydrogénase,  qui  enlève  les  deux  atomes  d'hydrogène.  Cet 
hydrogène  est  porté  ensuite  à  l'oxydase  qui,  en  activant  l'oxygène 
de  l'air,  permet  la  combustion  de  l'hydrogène  en  eau. 

Oiiand  on  passe  en  revue  toutes  ces  transformations,  dismuta- 
tions, décompositions  successives,  on  est  fort  étonné  de  voir  de 
quels  procédés  compliqués  l'organisme  se  sert  pour  accomplir  cette 
action  -  -  qui,  de  prime  abord,  semblerait  simple  —  de  décom- 
poser une  molécule  de  sucre  en  acide  carbonique  et  en  eau. 

Les  transformations  chimiques  successives  sont  démontrées  par  un 
film  cinématographique. 
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Die  Frùhentwicklung  des  Bastards  Triton 


Yiele  Art-  und  Rassenbastarde  entwickeln  sich  létal  oder  subletal; 
d.  h.  ihre  Entwicklung  steht  i'riiher  oder  spàter  still  und  der  Keim 
geht  ziigrunde.  Eine  ï'bersicht  der  uml'angreichen  Literatur  hat 
vor  kurzem  P.  Hertwig  (1936)  gegeben.  Die  Analyse  solcher 
letaler  Bastardentwicklungen  ist  in  genêt iseb-entwieklungspliysio- 
logischer  Hinsicht  intéressant  und  stellt  eine  vierfacbe  Aufgabe: 
erstens,  Feststellung  des  Grades  der  Entwicklungs- 
h  e  m  m  u  n  g  und  ihrer  oft  bedeutenden  Variabilil  a  t  von 
[ndividuum  zu  [ndividuum;  /.weitens,  Feststellung,  ob  die  pri- 
màre  Entwicklungshemmung  speziliscli  fiir  tune  hestiinmte 
E  n  t  \v  i  c  k  I  u  n  g  s  p  li  a  s  e  ist  oder  nicht  ;  drittens,  ob  sie 
primâr  aile  oder  nur  h  e  s  t  i  m  m  t  e  Bereiche  des  Embryos 
erfasst;  viertens  endlich:  welche  zytologischen  oder 
h  i  S  t  O  g  e  n  e  t  i  s  c  h  e  n  Abnormitaten  mil  der  letalen  l'hase  in 
Beziehung  stehen. 

Wir  haben  uns  im  Berner  Institut  soi  t  Jaliren  mit  der  Letalitat 
von  Artbastarden  bei  Urodelen  beschaftigt,  zunaehst  bei  mero- 
gonisehen,  in  den  letzten  Jaliren  aueli  mit  diploiden  Kombina- 
tionen.  Unter  den  letzteren  war  bisher  das  Hauptobjekt  der 
Bastard  Triton  palmatus  $  x  Salamandra  $  l;  in  der  vorliegenden 
Mille. I  ung  soll  iiber  einige  Heobaelit  ungen  an  der  Kombination 


1  Yergleiclie  Mai.tzkk  1934,  ferner  die  demnàchst  in  Druck  ^ehenden 
Arbeiten  von  Schônmann,  Luthi  und  Boehringer. 
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Triton  cristatus  Ç  X  Triton  palmatus  J  (abgekurzt  cp)  berichtet 
werden.  Dass  dièse  Kombination  eine  subletale  Entwicklung 
besitzt,  baben  selmn  I'vriser  (1932,  S.  655,  1936)  und  Hamburger 
(1935,  S.  44,  1936)  durch  Zucbtversuche  dargetan.  Nach  Ham- 
burger kommen  nur  etwa  30%  der  normal  befrucbteten  cp-Keime 
in  die  Gastrulation  und  nur  2,5%  werden  zu  Embryonen.  Nach 
Pariser  (1936,  S.  29)  ist  der  Prozentsatz  neurulierender  Keime 
der  nahe  verwandten  Kombination  cristatus  $  x  taeniatus  £  nocb 
geringer  als  2.5",,.  Es  bostehl  also  eine  grosse  Sterblichkeil  in 
den  friihen  Stadien.  Eine  cytologische  Untersuchung  der  Friili- 
entvvicklung  wurde  von  den  beiden  Autoren  nicht  durchgefiïhrt. 

Das  relativ  kleine  Material,  iiber  das  hier  berichtet  werden  soll, 
wurde  19.36  hergestellt.  Es  wurden  14  cp-Keime,  die  die  ersten 
Furchen  und  die  weiteren  Zellteilungen  bis  zur  Blastula  normal 
vollzogen  hatten  1,  in  verschiedenen  Altern  lixiert.  Die  Unter- 
suchung ergab  trotz  der  Beschrànktheit  des  Materials  ein  inté- 
ressantes Bild,  das  im  folgenden  umrissen  ist. 

1.  Eine  jungere  Blastula  von  23  Stunden  Alter  (bei  konstanter 
Temperatur  von  17.5°  geziichtet)  ist  cytologisch  normal.  Die 
Mitosen  haben  den  diploiden  Chromosomensatz. 

2.  Zwei  altère  Blastulae  von  30  Stunden  Alter  (17.5°)  haben 
ziim  Teil  Zellen  mit  normalen  Mitosen,  in  zàhlbaren  Fàllen  mit 
der  diploiden  Chromosomenzahl.  Ausserdem  aber  enthalten  dièse 
Blastulen  Zellen  mit  abnormalen  Chromatin:  in  den  Anaphasen 
kommen  schlecht  getrennte  Chromosomen,  in  den  Interkinesen 
neben  dem  normalen  Hauptkern  kleine  Kern-  oder  Chromatin- 
fragmente  vor. 

3.  Zehn  Keime  wurden  wâhrend  der  Gastrulationsphase  im  Alter 
von  43-76  Stunden  (17.5°)  fixiert.  Unter  ihnen  sind  8  annàhernd 
oder  genau  diploid,  1  haploid,  1  teilweise  subhaploid.  I  > i e  8  di- 
ploiden Keime2  sind  stark  pyknotisch.  Sie  ent  liait  en 
einerseits  Zellen  mit  normalen  Mitosen  und  Kernen,  andererseits 
tote  oder  absterbende  pyknotische  Zellen  mit  glasig  homogenem, 
kompakteni,  stark  gefàrbtem  Chromatin.    Dièse  Zellen  liegen  zum 


1  M  an  darf  nur  die  normalen  Furelier  beriicksiehtigen,  damit  Erkrankungs- 
f aile,  die  durch  starke  Polyspermie  und  darauffolgende  abnormale  Furchung 
hervorgerufen  werden,  ausgesehaltet  sind. 

-  Sieben  Keime  gehoren  der  Kombination  <//.  rinci'  der  Kmnliination  ea  = 
cristatus  Ç  X  nlpestris  <$  an. 
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Teil  in  der  Keimwand,  zum  Teil  sind  sie  in  das  Blastocoel  abge- 
drângt.  Die  Urdarmbildung  ist  bei  den  àlteren  Keimen  dieser 
Gruppe  stecken  geblieben;  bei  den  jiïngeren  Keimen  làsst  sicb 
hieriiber  infolge  der  Indien  Fixiernng  nichts  aussagen. 

Der  li  a  p  l  o  i  d  e  K  e  i  m  (cp  3,  g,  1936)  wurde  im  Alter  von 
57  Stunden  (17.5°)  fixiert.  Er  bat  einen  normalen  Urdarm  gebildet. 
Es  ist  keine  oder  keine  nennenswerte  Pyknose  vorlianden.  Chro- 
mosomenzâhlungen  :  10,  2  mal  12,  12-13,  13-14.  Die  Grosse  der 
Kerne  steht  hinter  derjenigen  gleicb  alter  Kontrollkeime  sebr 
deutlich  zuruck. 

Der  teilweise  sub  haploïde  K  e  i  m  (cp  2,  1,  1936) 
wurde  im  Alter  von  45  Stunden  (17.5°)  fixiert.  Er  ist  stark  pykno- 
tisch.  Seine  Urdarmbildung  ist  stecken  geblieben  (seichte  Ur- 
mundgrube).  Chromosomenzàhlungen  :  7,  2  mal  8,  8-9,  9,  9-10,  10. 
Ausser  subhaploiden  Mitosen  giht  es  Zellen  mit  ungefàhr  diploiden 
Mitosen. 

4.  Ein  Keim  (cp  4,  h,  1936)  durchlief  die  Gastrulation,  neuru- 
lierte  und  wurde  als  E  m  b  r  y  o  von  120  S  t  u  n  d  e  n  lixiert. 
Er  ist  etwas  pyknotisch  und  enthàlt  diploide  Mitosen. 

ZlJSAMMENFASSUNG. 

I  >ie  cytologische  Untersucbung  gibt,  auch  wenn  sie  sich  zunàchst 
nur  auf  ein  beschrànktes  Material  bezieht,  eine  gute  Interprétation 
fur  die  Zuchtergebnisse  Hamburgers  und  I'arisers.  Die  Pyknose 
findet  sich  in  demjenigen  Stadium,  das  in  den  Zuchten  der  beiden 
genannten  Autoren  die  Hauptmortalitâl  aufweist.  Sie  ergreift  die 
spàte  Blastula  oder  Gastrula.  Auch  in  unserem  Material  gibt  es 
wie  bei  Hamburger  und  Parisek  einzelne  l)urclil)renner,  d.  h. 
Keiine,  die  sich  weiter  entwickeln.  l'user  zum  Embryo  weiter- 
entwickelte  Fall  besitzt  das  Chromatin  beider  Eltern  1,  was  mit 
der    l-j'l'alirung    1 1  \  m  rs  r  iwiers    iibereinstiinint,    dass    hei  altcrcn 

Stadien  Charaktere  beider  Eltern  vôrk  men.    Eine  Erfahrung, 

die  Schônmann  am  Bastard  palmatus  $  x  Salamandra  gemacht 
hat,  wiederholt  sich  auch  bei  cp:  der  Besitz  des  artfremden  Kerns 
bringt  im  typischen  letalen  Stadium  nicht  aile  Zellen  gleichmàssig 


1  Um  eine  Aussclialtun^  <'es  vatcrlit  licii  Chromatins  mil  naclifol^ender 
\'<M'(l(i|i|ii'iuii^  des  iMi  liniinatins  kann  es  sich  nichl  tiandeln,  da  die  ersten 
Furclien  dièses  Keimes  nicht  verzôgert  waren. 
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zur  Erkrankung.  Yielmehr  bleibt  auch  hier  ein  Teil  der  Zellen 
normal,  trotzdem  sie  den  fremden  Kern  ebenso  wie  die  andern 
enthalten. 

1934.  Baltzer,  F.      t'ber  die  Entuicklung  der  Bastardkombination 

Triton  palmalus  $  x  Salamandra  maculosa  Dièse  Zeit- 
schrift.  Bd.  41. 

1935.  Hamburger.  Y.    Malformations  of  hind  limbs  in  speeies  hybrids 

of  Triton  taeniatns  (and  palmatus)  $  x   Triton  cristatus 
J.  Exp.  Zool..  70. 

193(3.    The  larval  development  of  reciprocal  speeies  hybrids  of 

Triton  taeniatns,  Leyd.  (and  Triton  palmatus,  Duges)  X  Triton 
cristatus,  Laur.    J.  Exp.  Zool.,  73. 

1936.  Hertwig.  P.  Artbastarde  bei  Tieren.  Handbuch  d.  Yererbungs- 

wissenschaft,  Band  II.  Lief.  21. 

H'32.    Pariser.    K.       Verschiebung   des    Geschlechtsverhàltnisses  bei 
kiïnstlieh  erzeugten  Tritonbastarden.    Biolog.  Zentralblatt,  52. 

1936.    El  desarrollo  y  la  relaciôn  numérica  entre  los  sexos  en  los 

hibridos  interesperificos  obtenidos  por  fecundaciôn  artificial  en  el 
género  Triton  (Molge).    Revista  Espanola  de  Biologia.  5. 
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Vitalitât  und  Bisexualitàt  bei  den 
heterogonen  Râdertieren. 

von 

Hans  BUCHNER 

(Aus  der  zoologischen  Anstalt  der  Universitat  Basel.) 

Mit  l'nterst  ùtzung  der  Basler  Stiftung  fur  experimentelle 

Zoologie. 

I.  ElNLEITUNG. 

Bei  einem  Grossteil  unserer  Sùsswasserplankter  spielt  sich  das 
jâhrliche  Leben  der  Art  in  Zyklen  ab.  Jahreszeitlicb  nach  den 
Arten  verschieden  erscheinen  aus  den  Dauerstadien  ein  paar 
Individuen.  Die  Vermehrung  geht  dann  làngere  oder  kurzere  Zeit 
nur  langsam  vor  sich,  bis,  vielfach  ganz  unvermittelt,  eine  rapide 
Steigerung  der  Vermehrung  einsetzt,  sodass  die  Art  in  den  Plank- 
tonproben  ùber  aile  anderen  Formen  dominiert.  Dièses  Maximum 
der  Entfaltung  dauert  jedoch  nicht  allzulange.  Fntweder  vegetieren 
nur  einzelne  Vertreter  der  Art  weiter  oder  die  Art  ist  aus  dem 
aktiven  Leben  des  Wohnraumes  gânzlich  ausgeschieden  und 
sclilummert  wieder  in  Dauerstadien. 

Die  Eroberung  des  Lebensraumes  geschieht  durch  ungeschlecht- 
liche  bezw.  parthenogenetische  Vermehrung;  die  Dauerstadien 
sind  bei  Formen  mit  Generationswechsel  das  Produkt  einer 
geschlechtlichen  Fortpflanzung. 

II.    Das  Problem. 

Die  experimentellen   Arbeiten    der   letzten  Jahrzehnte  haben 
bei   den   verschiedensten   pflanzlichen   und   tierischen  Objekten 
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eindeutig  bewiesen,  dass  bei  jedem  Generationswechsel  das 
Erscheinen  der  Geschlechtsindividuen  durch  Aussenfaktoren  régu- 
lier! wird.  Die  wirksamen  Aussenfaktoren  sind  aber  so  verschieden, 
oft  bei  ein  und  demselben  Objekt,  dass  sie  nach  einer  einheitlichen, 
biologisch  sinnvollen  Erklârung  verlangen.  Der  einzige,  der  bisher 
eine  solche  zu  geben  versuchte,  ist  Ka.j  Berg  (1934, 1936).  Er  glaubte, 
auf  Grund  von  Beobachtungen  an  Cladoceren  im  Freiland  und  im 
Laboratorium  feststellen  zu  konnen,  dass  dièse  Tiere  nur  wàhrend 
eines  Depressionszustandes  zur  Bisexualitàt  iibergehen  und  nimrnt 
deslialb  un.  dass  der  I )epressionszust and  die  figent licite  l'rsache 
fur  die  Bisexualitàt  sei.  Aile  im  Experiment  gefundenen  wirksamen 
Aussenfaktoren  setzen  nach  seiner  Ansicht  die  Lebenskraft  der 
Versuchsobjekte  herab  und  bringen  so  mittelbar  die  Zweigeschlecht- 
lichkeit  zuwege.  -  -  Zweck  dièses  Beferates  ist  eine  Oberprûfung 
dieser  Depressionshypothese  an  den  heterogonen  Bàdertieren,  die 
Berg  in  seine  Deutungsversuche  einbezogen  bat. 

III.    Experimenteller  Teil. 

1.    Erkennung  der  V  i  t  a  1  i  t  à  t  s  g  r  a  d  e . 

a)    Morphologische  und  physiologische  Symptôme. 

In  dieser  kurzen  Zusammenstellung  werden  nur  solche  Merkmale 
und  Vorgànge  herausgegrifîen,  welche  in  den  experimentellen 
l  ntersuchungen  einen  praktischen  Wert  fiir  die  Beurteilung  des 
Yitalitàtsgrades  haben.  Von  morphologischen  Eigenschaften  sei  die 
Grosse  der  Tiere  und  der  Eier  angefuhrt,  welche  vielfach  mit 
abnehmender  Lebenskraft  kleiner  werden.  Bei  den  Brachioniden 
àndert  sich  das  Aussehen  und  die  Funktion  des  Fusses  in  charak- 
teristischer  Weise1.  Der  Yitalitàtsgrad  der  Botatorien  ist  hàufîg 
mit  einem  Blick  an  der  Darmfàrbung  zu  erkennen.  Die  Nahrung 
gibt  dem  gesunden  Darm  eine  intensiv  dunkle  Fàrbung,  wàhrend 
bei  Hunger  und  Verdauungsstorungen  der  Darm  und  damit  das 
ganze  Tier  immer  heller  werden.  In  ganz  entscheidender  Weise 
wird  endlicli  die  Yermehrimgsintensitat  vom  Yitalitàtsgrad  kon- 

1  Bei  dem  gewohnlich  festsitzenden  urceolaris  z.  B.  wird  er  langer  und 
dicker,  wird  hàufîg  gebogen  oder  abgeknickt  gehalten;  bei  den  normalerweise 
schwimmenden  Arten  pala  und  angularis  ist  der  Fuss  bei  gesunden  Tieren 
zurûckgezogen.  Schwache  Tiere  strecken  itin  ans  und  heften  sich  hàufîg 
damil  fest. 
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ferolliert.  Wir  kônnen  dabei  zwei  Komponenten  voneinander 
trennen:  Eiproduktion  und  Entwicklungstempo.  Beide  variieren 
von  Art  zu  Art,  sogar  von  einer  reinen  Linie  zur  anderen.  Fur 
Brachionus  urceolaris  betràgt  z.B.  der  optimale  Durchschnitt  der 
Eizald  pro  Tag  bei  Zimmertemperatur  etwa  3,  fur  Pterodina 
patina  2.  Je  depressiver  die  Tiere  werden,  desto  langsamer  geht 
die  Eiproduktion. 

Die  Weibchen  der  Brachioniden  legen  ihre  Eier  nicht  auf  eine 
Unterlage  ab,  sondern  tragen  sie  solange  ara  Hinterende  ihres 
Korpers  angelict'tet ,  bis  das  Jungp  schliïpft.  Bei  starker  Eipro- 
duktion treten  ein  oder  inehrere  Eier  aus  den  Genitalorganen 
aus,  bevor  das  Junge  das  aussen  bereits  anhaftende  Ei  ver- 
lassen  hat,  sodass  in  einer  vitalen  Kultur  imnier  Weibchen  mit 
2  und  mehr  Eiern  am  Kôrper  —  ihre  Maximalzahl  ist  artmâssig 
verschieden  —  vorhanden  sind.  Dièse  Zahlen  (z.B.  fiir  Brachionus 
urceolaris  3)  gelten  nur  fiir  die  amiktischen  Eier.  Die  Eier,  aus 
denen  Mànnchen  entstehen,  sind  viel  kleiner;  die  Zahl,  welche  ein 
krâftiges  miktisches  Weibchen  davon  tragen  kann,  ist  deshalb  viel 
hoher  (z.B.  bei  Br.  urceolaris  etwa  3  X  so  hoch). 

Was  nun  das  Entwicklungstempo  anbelangt,  so  verlàuft  sowohl 
die  embryonale  als  auch  die  postembryonale  Entwicklung  art- 
typisch  verschieden  schnell.  Bei  Br.  urceolaris  z.  B.  vergehen  vom 
Moment  des  Schlûpfens  bis  zur  Ablage  des  ersten  Eies  bei  Zimmer- 
temperatur optimal  1-2  Tage,  bei  Pterodina  patina  2-3.  Dièse 
Zeitspanne  verlangert  sich  mit  sinkendem  Vitalitatsgrad  progressiv, 
bei  Pterodina  patina  z.  B.  bis  zu  5  Tagen  ;  spàter  ist  ein  Schliipfen 
uberhaupt  nicht  mehr  môglich. 

b)  Verschiedenartigkeit  der  Depressionszustande. 

[nnerhalb  der  Mannigfaltigkeit  der  Depressionszustande  konnen 
wir  2  Gruppen  unterscheiden,  zunâchst  jene  Depressionen,  bei 
denen  die  Gesundheit  der  Tiere  an  sich  nicht  angegriffen,  sondern 
nur  die  physiologischen  Prozesse  in  ihrer  Ablaùfgeschwindigkeit 
gehemmt  werden.  Sie  sind  zuriickzufùhren  auf  jene  bekannten 
Aussenfaktoren,  welche  das  physiologische  Geschehen  regulieren, 
vor  allem  auf  Temperatur,  Menge  und  Nâhrwert  des  Futters, 
chemische  Zusammensetzung  des  Wohngewàssers  bezw.  der 
Kult  urflùssigkeit,  Bevôlkerungsdichte,  Sauerstoffverhâltnisse  usw. 

Neben   diesen    zumeist   harndoseren  Hemmungserscheinungen 
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muss  eine  Gruppe  von  Depressionen  unterschieden  werden,  welche 
durch  eigentliche  Krankheitszustànde  charakterisiert  ist.  Ihre 
Ursache  ist  wohl  zu  allermeist  wieder  im  Milieu  zu  suchen.  Die 
gleichen  Aussenfaktoren,  welche  die  Hemmungserscheinungen 
bedingen,  rufen  bei  zu  starker  oder  zu  langer  Einwirkung  schwere 
Schàdigungen  hervor.  Auch  durch  Parasitenbefall  konnen  Krank- 
heiten  entstehen.  Manchmal  hat  man  auch  den  Eindruck,  dass  die 
ira  Experiment  beobachtete  Krankheit  aus  inneren  Griinden 
auftrete,  wenn  schon  die  Moglichkeit  eines  Versuchsfehlers  nie 
vollkommen  von  der  Hand  gewiesen  werden  kann. 

Im  Experiment  stosst  man  am  hàufigsten  auf  2  Typen  von 
Erkrankungen  :  Auf  Verdauungsstorungen  und  auf  Erkrankungen 
der  Fortpflanzungsprodukte.  Bei  Verdauungsstorungen,  die  sich 
sehr  wohl  von  Hungerzustanden  unterscheiden,  erscheint  der  Darm- 
inhalt  wasserig  verdiinnt.  Die  Nahrung,  welche  im  Uberfluss  zur 
Verfùgung  steht,  kann  anscheinend  nicht  aufgenommen  werden; 
denn  auch  die  obersten  Darmabschnitte  zeigen  die  genannte  Ver- 
fârbung.  Eine  andere  leichtere  Art  von  Stoffwechselstorungen  àussert 
sich  darin,  dass  die  Tiere  wohl  rege  verdauen,  dass  aber  ihre  Exkre- 
mente  eine  klebrige  Beschaffenheit  annehmen  und  sich  dadurch 
am  Tier  anhâufen. 

Die  Krankheiten  der  Fortpflanzungsprodukte  wirken  sich  am  Ei 
oder  erst  an  dem  sich  entwickelnden  Jungen  aus.  Sie  konnen  schon 
im  Geschlechtsapparat  des  Muttertieres  beginnen,  das  nicht  mehr 
imstande  ist,  sein  Ei  abzulegen  und  dadurch  unfôrmlich  aufquillt. 
Hàufiger  ist  es,  dass  die  Jungen  unfàhig  sind,  das  Ei  zu  verlassen 
oder  dass  sie  klein  und  anormal  gestaltet  bleiben  und  bald  sterben, 
ohne  Nahrung  aufzunehmen. 

In  Freilandproben  trifft  man  auf  den  Ràdertieren  sehr  oft  eine 
ektoparasitische  stiellose  Peritriche,  welche  die  Tiere  so  schwàchen 
kann,  dass  volkreiche  Kulturen  in  wenigen  Tagen  eingehen. 

c)  Zahlenmàssiges  Erjassen  des  Vitalitat s grades. 

Bei  der  Frage,  ob  Depressionszustânde  die  Art  der  Fortpflan- 
zung  beeinflussen  konnen,  wàre  es  wichtig  nicht  nur  festzustellen, 
dass  eine  Population  depressiv  ist,  sondern  auch  w  i  e  de- 
pressiv  sie  ist.  Es  ist  wunschenswert,  fur  die  verschiedenen  Ab- 
stufungen  des  Vitalitàtsgrades  nach  einer  kurzen,  womoglich  auch 
mathematisch   fassbaren    Formel   zu   suchen.  Morphologische 
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Eigenschaften  iniissen  dai'iir  ausschalten.  Ihre  exakte  Messung  ist 
im  Generationswechselexperimenl  unzulàssig,  ihre  Beurteilung  ohne 
Messung  aber  zu  grossen  Fehlern  unterworfen.  Àhnliche  Schwierig- 
keiten  ergeben  sich  bei  der  Fàrbung.  Dagegen  leisten  uns  sowohl 
die  Eiprodukt  i(»n  wie  auch  die  Entwicklungsgeschwindigkeit 
wertvolle  Dienste.  Bei  der  letzteren  lâsst  sich  einfach  die  Zahl  der 
Stunden  oder  Tage,  welche  die  Entwicklung  vom  Schlûpfen  bis  zur 
Legereife  benotigt,  fur  die  Beurteilung  wàhlen.  Jedoch  kann  man 
dièse  Zeitspanne  nur  bei  Protokollierung  jedes  einzelnen  Indivi- 
duunis  t'est  stellen.  Fur  Massenzuchten,  wie  sie  fur  eine  ausgedehnte 
experimentelle  Untersuchung  notwendig  sind,  muss  ein  anderer 
Ausilruck  gesucht  werden. 

In  den  Weibchen  von  Pterodina  kann  das  sich  entwickelnde  Ei 
schon  einige  Zeit  vor  seiner  Ablage  erkannt  werden.  Wenn  mit 
abnehmender  Kraft  einer  Kultur  die  Geschleehtsreife  und  die 
Eibildung  verzogert  werden,  dann  muss  die  Zahl  der  Weibchen, 
welche  ein  Ei  im  Geschlechtsapparat  tragen,  abnehmen  zugunsten 
der  ,,leeren"  Weibchen.  Und  tatsàchlich,  je  schwâcher  eine  Kultur 
ist,  desto  weniger  Weibchen  mit  Ei  sind  vorhanden.  Gleichzeitig 
wird  es  den  Jungen  immer  schwerer,  aus  dem  Ei  zu  schliipfen;  es 
kommen  viele  Fehlschlùpfungen  vor,  ein  allmàhlich  grosser  wer- 
dender  Prozentsatz  von  Eiern  bleibt  iiberhaupt  ungeschlûpft.  Die 
Proport  ion  : 

Weibchen  mit  Ei  im  Geschlechtsapparat 
Weibchen  ohne  Ei  +  ungeschlupfte  Eier 

darf  also  als  Ausdruck  der  Vitalitât  gewertet  werden.  Sie  ist  bei 
normaler  Kraft  einer  Kultur  etwa 

1 

1  +  1 

mit  zimehinendcr  Scliwarhe  wird  der  Nenner  grosser. 

Fiir  die  Brachioniden  liegt  der  Fall  noch  einfacher.  Bei  dieser 
Gattung  werden,  wie  erwâhnt,  die  Eier  bis  zum  Schlûpfen  der 
Jungen  von  den  Miittern  getragen.  Je  kriiftiger  eine  Population  ist. 
desto  mehr  Weibchen  tragen  Eier  bis  zu  einem  natûrlich  bedingten 
Grenzwert,  sodass  die  Proportion 

eiertragende  Weibchen 
Weibchen  ohne  Ei 
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ungefâhr  den  Wert  -r  besitzt.  Mit  sinkender  Kraft  wird  dieser 
Wert  wieder  kleiner.  Allenfalls  kann  auch  noch  die  Zahl  der 
amiktischen  Weibchen  mit  2  und  mehr  Eiern  berùcksichtigt  werden. 

Bei  jenen  Krankheiten,  welche  die  Eier  oder  die  jungen  Tiere 
schàdigen,  sind  hàufig  die  alten  Tiere  und  ein  Teil  der  Jungen 
vôllig  gesund.  Wollten  wir  in  diesem  Fall  den  Vitalitàtsgrad  durch 
eine  der  obigen  Relationen  zum  Ausdruck  bringen,  dann  wiirde 
ein  zu  hoher  Wert  resultieren,  da  ja  die  Jungen  bezw.  schon  die 
Eier  absterben  und  dadurch  die  eiertragenden  Weibchen  verhalt- 
nismassig  zu  zahlreich  sind.  In  diesem  Fall  nimmt  man  am  besten 
die  efîektive  Vermehrungsleistung  der  Tiere  als  Masstab,  indem 
man  die  Tierzahl  einer  Kulturschale  an  2  aufeinanderfolgenden 
Protokolltagen  in  das  Verhàltnis: 

neue  Tierzahl 
Tierzahl  am  vorigen  Protokolltag 

bringt.  Jedoch  ist  dieser  Wert  nur  mit  Vorsicht  zu  gebrauchen. 
Ist  nàmlich  die  Kapazitàt  einer  Kulturschale  erschopft,  dann  kann 
sich  die  Zahl  der  Tiere  nicht  mehr  erhohen. 

Dièse  wenigen  Beispiele  zeigen,  dass  f tir  die  Beurteilung  der 
Yitalitàt  nicht  kritiklos  ein  und  dieselbe  Formel  angewendet 
werden  darf,  sondern  dass  eine  ganze  Reihe  von  Eigentumlichkeiten 
berùcksichtigt  werden  muss. 

2.    Die    experimentellen   Bef  unde  und 
Freilandbeobachtungen. 

a)  Im  Experiment  auftretende  Depressionen. 

Bei  den  im  Laboratorium  gehaltenen  Ràdertierzuchten  lâsst  sich 
jederzeit  eine  Depressionsphase  durch  ungiinstige  Aussenfaktoren 
auslosen.  Die  Auswirkungen  konnen  auf  aile  Grade  von  einfachen 
schwachen  Hemmungen  des  vollvitalen  Lebensprozesses  bis  zu 
schweren  Schàdigungen  der  Tiere  abgestuft  werden.  Um  das 
Résultat  gleich  vorweg  zu  nehmen  :  Keiner  von  diesen  hemmenden 
oder  schàdigenden  Aussenfaktoren  bewirkte  Bisexualitàt.  Von 
solchen  Aussenfaktoren  nenne  ich  Temperatur  (Zucht  bei  3-10  Grad 
schwàcht  die  Tiere  nicht,  sie  verzogert  nur  aile  Lebensfunktionen), 
Nahrungsmangel  bezw.   Hunger  (die  Tiere  vertragen   1-2  Tage 
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Fasten,  die  Jungen  werden  allerdings  zum  Teil  schwer  geschàdigt), 
l "bervfdkerung  (bei  derselben  leiden  die  Versuchsobjekte  besonders 
stark  an  den  Fortpflanzungskrankheiten).  Sehr  scliwere  Hemmun- 
gen  und  Scliadigimgen  erlitten  im  ( legensat  z  zn  friiheren  Experi- 
menten  (1936)  meine  jetzigen  Versuchstiere  (Pterodina  patina,  Br. 
urceolaris,  pala,  angularis  und  bakeri)  durch  die  Einzelzucbt.  Ich 
vermute,  dass  der  Sauerstoff,  welchen  die  Futteralgen  (Chlorella) 
produzieren,  daran  schuld  ist;  die  Krankbeitssymptome  lassen 
auf  eine  Stoffwechselkrankheit  schliessen.  Auch  die  Futterqua- 
Iitiit  kann  dépressive  Wirkung  liaben,  so  gevvisse  Algenarten 
sowie  alte  Chlorella- Kulturen. 

Neben  diesen  willkùrlich  ausgelosten  Depressionen  sind  fur 
unsere  Frage  von  grosser  Bedeutung  jene  Depressionen,  welche 
immer  wieder  unwillkùrlich  im  Experiment  auftreten,  obne  dass 
die  Ursache  dafiir  festzustellen  wàre.  Von  Oktober  bis  Dezember 
1937  befanden  sich  meine  reinen  Linien  von  Pterodina,  Brach.  urc. 
und  angularis  in  einer  ausserordentlich  starken  Dépression,  sodass 
der  Vermehrungsindex  von  einem  Protokolltag  zum  anderen 
(Abstand  ca.  4  Tage)  oft  nicht  einmal  den  Wert  1,  statt  im  durch- 
schnittliehen  Normalfall  ca.  10  erreichte.  Dièse,  wie  aile  iibrigen 
Perinden  scblecbter  Vitalitât,  konnten  ebensowenig  wie  die  will- 
kùrlich  ausgelosten  Depressionen  als  Ursache  der  Bisexualitât 
gewertet  werden.  Da  mir  aus  einigen  Experimenten  viele  Tausende 
von  Weibchen  und  Eiern  zur  Verfùgung  stehen,  darf  ich  dièses 
Résultat  fur  die  Verhàltnisse  im  Laboratorium  als  defînitiv 
erachten  '. 

b)  Depressionen  im  Freiland. 

K a  i  I>i:rg  gewann  seine  Anschauung  auf  Grund  seiner  Freiland- 
hcnbarhl  ungen.  l  ui  also  abscldicssend  Stelliing  nchmen  zu  konnen, 
miissen  die  Vitalitatsverhàltnisse  wâhrend  der  Zyklen  im  Freiland 
beobachtet  werden.  [ch  begann  solche  Untersucliimgen  erst  ira 
Jaiuiai'  1938.  Als  Hauptobjekt  wahlte  ich  Brachionus  urceolaris; 
die  and(M'en  heterogonen  Kornien  werden  vergleicbsweise  beob- 
achtet.   Der  Plan  der  Untersuchungen  ist  folgender: 

L.  Wird  aile  8-10  Tage  mit  llilfe  grob  quant  il  at  i  ver  Fange  fiir 
Br.  urceolaris  die  relative  Bevôlkerungsdichte  kontrolliert. 


1  l>as  Zalilt'iuiiaterial  winl  un  amlrriT  Stellc  venHïcntlirlit 
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2.  Wird  durch  die  Proportion  : 

eiertragende  Weibchen 
Weibchen  ohne  Ei 

wieder  nur  fur  Br.  urceolaris  der  Vitalitatsgrad  festgestellt. 

3.  Wird  fur  aile  Heterogonen  die  Art  der  Yermehrung  untersucht, 

wobei  die  noch  nicht  geschlecbtsreifen  Weibchen  der  Plank- 
tonprobe  im  Laboratorium  bis  zur  Geschlechtsreife  aufge- 
zogen  werden. 

't.  Wird  versucht.  dièse  Freilandtiere,  falls  sie  parthenogenetisch 
sind,  zur  Bisexualitàt  umzustimmen,  oder,  falls  im  Freiland 
starkere  Bisexualitàt  herrseht,  wird  die  parthenogenetische 
Weiterzucht  versucht,  um  iiber  zyklische  Ânderungen  der 
Neigung  zur  Zweigeschlechtlichkeit  endlich  etwas  Konkretes 
aussagen  zu  kijnnen. 

Die  bisherigen  Ergebnisse  ( Januar-Marz)  sind  fur  Br.  urceolaris 
folgende:  Die  Bevolkerungsdichte  war  gering;  der  Yitalitàtsgrad, 
ausgedriickt  durch  den  erwahnten  Index,  schwankte  um  den  Wert 
■jôq;  eine  Yermehrung  fand  kaum  statt,  eher  ein  Riickgang.  Der 
Yitalitàtsgrad  war  also  sehr  niedrig.  In  der  Regel  waren  die  Tiere 
aber  nicht  krank.  sondern  vermochten  sich  im  Laboratorium  soweit 
zu  erholen,  dass  sie  sich  schwach  vermehrten.  Bei  dieser  Freiland- 
depression  handelte  es  sich  also  um  Hemmungen,  wohl  infolge  von 
Futtermangel.  Die  Prùfung  der  Fortpflanzungsverhàltnisse  lieferte 
bisher  fast  reine  Parthénogenèse.  Dièse  Form  der  Dépression  im 
Freiland  lôst  also  nicht  Bisexualitàt  aus.  Die  Tochtergeneration 
der  Freilandmûtter  konnte  ich  bei  jeder  Probe  zur  Bisexualitàt 
bringen  :  also  diirfte  die  Parthénogenèse  im  Freien  rein  aussenbedingt 
gewesen  sein. 

Die  iibrigen  heterogonen  Arten  stimmten  im  wesentlichen  mit 
Br.  urceolaris  ùberein  :  nur  Br.  pala  bildete  eine  Ausnahme.  Dièse 
Art  vermehrte  sich  zunàchst  auch  nur  wenig;  jedoch  waren  immer 
mehr  eiertragende  Weibchen  vorhanden  als  bei  urceolaris.  t'berdies 
trug  die  Mehrzahl  der  amiktischen  Weibchen  mehr  als  1  Ei,  sodass 
auf  eine  hôhere  Yitalitàt  der  Art  geschlossen  werden  durfte,  die  auch 
durch  andere  Symptôme  gekennzeichnet  war.  Die  Fortpflanzungs- 
weise  war  rein  amiktisch.   Mitte  Mârz  setzte  eine  ausserordentlich 


VITALITÂT  UND  BISEXUALITÂT  BEI  RADERTIEREN 


403 


starke  Vermehrung  der  Art  ein  und  gleichzeitig  mit  dieser  kràftigen 
Fntfaltung  erschienen  miktische  Weibchen  zu  et\v;i  10",,.  Knde 
Màrz  gerieten  die  Tiere  infolge  der  Ubervôlkerung  in  eine  Dépres- 
sion. Die  Rate  der  Zweigeschlecht liclikeit  nahin  aber  nnn  nicb.1  zu, 
wie  es  die  Depressionshypothese  fordert,  sondern  sank  aut'  etwa 
2%. 

[V.  SCHLUSS. 

Die  experimentellen  Untersuchungen  wie 
die  I)  i  ?  h  e  r  i  g  e  n  Freilandbeobachtungen  e  r  - 
gaben  also,  dass  bei  den  Ràdertieren  De- 
pression  und  B  i  s  e  x  u  a  1  i  t  a  t  in  k  e  i  n  e  m  u  r  - 
sâchlichen  Z  u  s  a  m  m  e  n  h  a  n  g  s  t  e  h  e  n  .  Die  enge 
Fassung  der  Hypothèse  von  Kaj  Berg  gilt  somit  fur  die  Râder- 
tiere  nicht.  Dièse  Schlussfolgerung  findet  sicb  in  Obereinstimmung 
mit  den  experimentellen  Resultaten  von  Ulrich  an  Gallmùcken 
und  von  Mortimer  und  von  Dehn  an  Cladoceren. 

Naturlich  làsst  sich  oft  bei  depressiven  Populationen  Bisexualitàt 
bcobachten.  Auf  ursâchliche  Beziehungen  darf  aus  einer  solchen 
Gleichzeitigkeil  aber  keinesfalls  obne  weiteres  geschlossen  werden. 
Bei  den  Ràdertieren  ist  ein  Moment  noch  besonders  zu  beriïck- 
sichtigen:  Die  Wirkung  eines  Bisexualitàt-auslosenden  Faktors 
zeigt  sied  nichl  in  der  vom  Faktor  betroffenen  (amiktischen) 
Génération;  miktisch  wird  erst  die  Tochter-  oder  Enkelgeneration. 
Bei  langsamer  Vermehrung  kann  deshalb  der  wirksame  Faktor 
làngst  verschwunden  sein,  bis  die  von  ihm  verursachte  Bisexualitàt 
festzustellen  ist. 

Haben  mm  aber  Yitalitàt  und  Zweigeschlecht  lichkeit  iiberliaupt 
nichts  miteinander  zu  tun  ?  [ch  glaube  sehr  wohl  an  einen  Zusam- 
menhang  zwischen  beiden.  Meine  bislierigen  positiver)  \  ersuche, 
Bisexualitàt  willkûrlich  auszulôsen,  legen  mir  immer  wieder  die 
Vermutung  nahe,  dass  ein  gewisser  liober  Vit  alitât  sgrad,  speziell 
eine  gewisse,  den  Tieren  innewohnende  Vermehrungskraft,  not- 
wendige  Vorbedingung  fur  den  Eintritt  der  Zweigeschlechtlichkeit 
sei:  Bietet  das  Milieu  den  Tieren  die  Mogliehkeit,  sich  kriiftig  zu 
entfalten,  dann  erst  erscheinen  die  miktischen  Weibchen. 

Der  (iegenzatz  zwischen  Kaj  Berg's  und  dieser  Auiïassung  ist 
vielleicht  gar  nichl  so  tief.  Im  Freien  muss  auf  ein  Maximum  der 
Art  notwendig  ein  Ruckschlag  der  Art   fnlgen.     Wenn  bei  den 
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Cladoceren  wirklich  erst  heim  l  bergang  zur  Depressionsphase 
oder  wàhrend  derselben  die  Bisexualitàt  auftràte,  so  wâre  der 
Gegensatz  zu  den  Ràdertieren  nicht  so  sehr  gross,  wenn  bei  diesen 
die  Auslôsung  des  Yorganges  bereits  auf  dern  ansteigenden  Ast 
der  Lebenskurve  erfolgte.  Biologisch  scheint  mir  allerdings  dieser 
Weg  sinnvoller. 

* 

*  * 

Meinem  bochverehrten  Lehrer,  Herrn  Professor  Dr.  Seiler, 
schulde  ich  grossten  Dank  fur  seine  vielfachen  Anregungen.  Ganz 
besonders  bin  ich  der  Basler  Stiftung  fur  experimentelle  Zoologie 
verpflichtet,  vor  allem  den  Herren  Dr.  Geigy-Schlumberger, 
Priv.-doz.  Dr.  Geigv-Heese  und  Prof.  Dr.  Portmann  fur  die 
grossziigige  Unterstiitzung  meiner  Expérimente. 
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In  H  A  LTSVERZEICHNIS. 

1.  Einleitung,  Problemstellung. 

2.  Die    diploid-parthenogenetisi  lie    I  ,agernrasse    und    die  Kesultate 
ans  der  Kreuzung  mit  Mânnchen  einer  bisexuellen  Kasse. 

3.  Schlussfolgerungen. 

1.  Einleitung,  Problemstellung. 

Wie  frûher  geschildert  wurde,  gehl  ans  der  kreuzung  der 
Weibchen  einer  I  et  ra  ploiden .  rein  tlielytnk  part  henogenet  ischen 
Solenobia  triquetrella  mit  Mânnchen  einer  bisexuellen  Basse,  von 
Niirnberg  stanunend,  eine  !•',-<  îenerat  i  «  »  1 1  hervor,  die  tripluid  und 
intersex  ist,  und  zwar  sind  aile  1-,-  Tiere  intersex  (vergl.  Seileb 
1937,  Revue  Suisse,  T.  44,  Nr.  15,  283-308.  Hier  ist  auch  die 
iibrige  Solenobia-\M-en\  \  ur  verzeii  h  net  ). 

Die  Erklàrung,  die  ich  fur  dièses  Résultai  zu  geben  versuchte, 
ist  die  folgende: 

Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,    938.  28 


J.  SEILER 


Bei  Schmetterlingen  ist  das  weibliçhe  Geschlecht  digametisdi . 
Das  konnte  zwar  nicht  an  Solenobia,  wohl  aber  an  den  nahe  ver- 
wandten  Formen  Talaeporia  tubulosu  und  Fumea  casta  nachge- 
wiesen  werden,  die,  wie  Solenobia,  der  Familie  der  Psychiden 
angehoren. 

Bezeichnen  wir  einen  Satz  Antosomen  mit  A,  so  lauten  die 
Chromosomenformeln  fur  die  Schmetterlinge  also 

$  =  2A  +  X  <?  =  2A  +  2X, 

wobei  natiïrlich  damit  gerechnet  werden  muss,  dass  im  weiblichen 
Geschlecht  ein  Y-Chromosom  vorhanden  sein  kann.  Verlegen  wir 
nun  die  F-Faktoren  in  die  Autosomen,  die  M-Faktoren  in  die 
X-Chromosomen,  so  lauten  die  Geschlechtsfaktorenformeln  : 

$  =  FFM  <?  =  FFMM. 

Dem  Weibchen  der  parthenogenetischen  Rasse  wird  man,  gem.i-s 
seinem  tetraploiden  Chromosomenbestand,  die  folgende  Chromo- 
somen-  resp.  Faktorenformel  zuschreiben  dùrfen: 

Tetrapl.  parth.  $  =  4A  +  2X 
=  4F  2M. 

Da  bei  der  Reifung  des  parthenogenetischen  Eies  eine  Chromo- 
somenreduktion  erfolgt  (vergl.  Seiler  1923),  der  reife  Eikern  also 
diploid  ist,  muss  aus  der  Bastardbefruchtung  folgender  Chromo- 
somen-  resp.  Faktorenbestand  resultieren: 

Ei     +     Sperma  =  F1-Bastard 
2A  +  X         A  +  X  =  3A  +  2X 
2F      M         F      M  =  3F  2M 

Kommt  es  bei  der  Geschlechtsbestimmung  auf  das  Quantitàtsver- 
hàltnis  F:  M  an,  so  mûssen  die  Fj-Tiere  intersex  sein,  denn  das 
Quantitàtsverhàltnis  von  F:  M  liegt  beim  Bastard  zwischen  den 
Quantitàtsverhàltnissen  der  reinen  Geschlechter. 

Es  ist  nie  ùbersehen  worden,  dass  dièse  Erklârung  auf  einer 
Reihe  unbewïesener  Annahmen  ruht.  Vor  allen  Dingen  fehlt  der 
Beweis  dafiir,  dass  die  tetraploid-parthenogenetische  Rasse  die 
Autosomen-Geschlechtschromosomen-Konstitution  besitzt,  die  in 
die  Gleichung  eingesetzt  wurde.  Was  fest  steht,  sind  allein  die 
Tatsachen,    dass    das    tetraploid-parthenogenetische  WeibchtMi 
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\  C.hroinosomensatze  besitzt,  dass  der  reile  Eikern  diploid  und  der 
FrBastard  triploid  ist.  Ein  zytologisclier  Nachweis  von  Geschlechts- 
chromosomen  ist  aber  bis  heute  weder  bei  der  bisexuellen  noch 
bei  der  parthenogenetischen  Rasse  von  Solenobia  triquetrella  ge- 
gliickt.  Unsere  Lokalisationsversuche  fur  die  F-  und  M-Faktoren 
und  die  daraus  abgeleiteten  Quantitàtsrelationen  ruben  also  scbon 
aus  diesem  Grunde  auf  einer  ganz  unsicheren  Basis. 

Es  war  seit  langem  klar,  dass  ein  Fortscbritt  in  der  Analyse 
der  auigeworfenen  Problème  niir  dann  gt'lingen  diirrte,  wenn  neue 
parthenogenet  ische  Rassen  zur  Kreuzung  zur  Verfugung  gestellt 
werden  konnten  und  zwar  solche  Rassen,  die  bei  Bastardierung 
neue  (z.  B.  diploide)  Chromosomenkombinationen  ergeben.  Ausser- 
dem  ist  es  eine  (iringende  Aufgabe,  die  Geschlechtschromoso- 
menfrage  fur  Solenobia  zu  losen.  Das  Material  zu  einer  solchen 
Untersuchung,  die  sehr  schwierig  sein  durfte  (vergl.  Seiler,  1922, 
1923),  fehlte  bis  heute.  Jetzt  aber  stelit  es  zur  Verfugung,  so  dass 
dièse  Aul'gabe  aufgegrifîen  werden  kann. 

Das  andere  Ziel,  neue  part bcnogenet isclic  Massen  von  triquetrella 
zu  finden,  verfolgte  ich  seit  Jahren.  Es  war  zu  vermuten  (vergl. 
Seiler,  1923),  dass  eine  diploid-parthenogenetische  Rasse  vorhanden 
sein  kiinnte.  Dièse  Rasse  konnte  nun  vor  einigen  Jahren  auf  der 
Làgern  bei  Zurich  gefunden  werden. 

2.   Die  diploid-parthenogenetische    Làgernrasse    und  die 
Resultate  aus  der  Kreuzung  mit  Mânnchen 
einer  bisexuellen  Rasse. 

Die  Làgernweibehen  gleichen  âusserlich  den  Weibchen  der 
tetraploid-parthenogenetischen  Rasse;  nur  sind  die  Liigerntiere 
kleiner.  Si(>  entsprechen  in  der  Grosse,  wie  Messungen  an  der 
l'uppe  ergeben  haben,  den  bisexuellen  Niirnberger  Weibchen.  Die 
Zabi  der  Fier,  welche  ein  Làgernweibehen  produziert,  ist,  nach 
vorlàufigen  Feststellungen  an  Freilandmaterial,  kleiner  als  die 
Eizald  der  tetraploid-part  henugenet  ischen  W  eilu  lien;  die  Eigrnsse 
ist  dagegen  bei  beiden  Rassen  gleich  (vergl.  Seileh,  l!^7,  S.  289). 

In  ihrem  Verhalten  nach  déni  Schliipfen  aus  der  l'u|»pe  stiinnien 
die  Làgernweibcben  mil  den  Weibchen  der  tetraploid-partheno- 
genetischen Stâmme,  die  ich  bis  jetzt  in  den  Hànden  batte,  ûberein. 
Sol'nrt  nach  ilem  S«  hliipl'en  aus  der  Puppenhiille  biegt  das  Weibchen 
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den  Hinterleib  ein,  senkt  die  Legerohre  in  die  Tiefe  des  Sackes 
und  legt  die  Eier,  ohne  auf  Begattung  zu  warten  (Abb.  1), 
wâhrend  bisexuelle  Weibchen  die  Legerohre  vorstrecken  (vergl. 


Abb.  1. 

Parthenogenetisches  Weibchen  in 
Eiablage,  die  sofort  nacli  dem 
Schlùpfen  aus  der  Puppenhulle  er- 
folgt.  Der  Sack  ist  von  der  Unter- 
seite  gesehen. 

Vergr.  6  x . 


i  f 
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Abb.  2. 

Weibchen  aus  einer  Rûckkreuzung 
(Fi  $  x  cJNùrnberg).  Verhàlt  sich 
nach  dem  Schlùpfen  vvie  ein  bisexuelles 
Weibchen,  streckt  die  Legerohre  und 
wartet  auf  Begattung.  Sack  von  der 
Oberseite  gesehen. 

Vergr.  6  X . 


Abb.  2)  und  in  dieser  Stellung  das  Anfliegen  der  Mannchen 
abwarten.  Aile  Aufzuchten  parthenogenetischer  Gelege  lieferten 
bis  jetzt  nur  Weibchen. 

Die  Chromosomenverhâltnisse  der  parthenogenetischen  Lagern- 
,a>sc  suII.mi  in  t'iner  hesnndern  Arbeil  gesehilderl  werden.  Hier 
geniigt  die  Feststellung,  dass  die  Làgernrasse  diploid  ist.  Ganz 
entsprechend  dem  Chromosomenverhalten  bei  tetraploid-partheno- 
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genetischen  Rassen  (es  gibt  deren  mehrere  !)  findet  auch  bei  der 
Lagernrasse  eine  Chromosomenkonjugation  statt,  und  es  laufen 
zwei  Reifeteilungen  ab,  wâhrend  welcher  die  Zabi  der  Chromo- 
somen  auf  die  Hàlfte  reduziert  wird.  Die  diploide  Chromosomenzabl 
w  ird  offenbar  nacb  Beginn  der  Furchung  durch  Verschmelzen  zweier 
Furchungskerne  wieder  hergestellt;  sicher  steht  jedenfalls,  dass  auf 
dem  Blastodermstadium  die  diploide  Chromosomenzabl  vorbanden 
ist. 

Die  K  r  e  u  z  u  n  g  s  r  e  s  u  1 1  a  t  e  .  —  Ob  die  Lagernrasse  der 
Solenobia  triquetreïla  angehôrt  oder  nicht,  war  fiir  mich  seinerzeit 
eine  aufregende  Frage.  Sie  ist  nun  eindeutig  und  in  positivem 
Sinn  entscbieden.  Bringt  man  eben  aus  der  Puppenhulle  schlup- 
fende  Làgernweibchen  in  ein  Glas  mit  Nùrnberger  Mànnchen,  so 
flattern  dièse  sofort  auf  und  die  Begattung  erfolgt  augenblicklich, 
genau  gleich  wie  bei  der  Kreuzung  der  tetraploid-parthenogeneti- 
schen  Weibchen.  Eine  Kreuzung  der  Làgernweibchen  mit  Mànnchen 
anderer  Solenobia- Arien  gelingt  dagegen  ebensowenig  wie  bei 
t  et  raploid-parthenogenetischen  Rassen.  Geprùft  wurde  die  Kreu- 
zung mit  Mànnchen  von  Solenobia  pineti  Z. 

Begattete  Làgernweibchen  stimmen  mit  begatteten  tetraploid- 
parthenogenetischen  Weibchen  auch  darin  iiberein,  dass  sie  die  Eier 
zu  besamen  vermogen.  Ob  aber  aile  Eier  besamt  werden,  muss 
erst  durch  eine  zytologische  Untersuchung  geprûft  werden.  Dass 
der  weibliche  Vbrkera  mit  dem  mànnlichen  verschmelzen  wurde, 
war  nach  den  Erfolgen  an  tetraploid-parthenogenetischen  Rassen 
zu  erwarten.  Eine  Kopulation  der  Vorkerne  im  Ei  der  Làgern- 
weibchen erfolgt  tatsâchlich.  Wiederum  aber  steht  die  Frage  ofîen, 
ob  dies  in  allen  Eiern  geschieht. 

Ein  Teil  der  F^  Weibchen  verhàlt  sich  genau  so  wie  partheno- 
genetische  Tiere;  deshalb  ist  es  so  viel  wie  sicher,  dass  ein  Teil  der 
Eier  entweder  nicht  besamt  wird  oder  docli  die  Kopulation  der 
\  urkerne  unterbleibt  und  die  Entwicklung  im  einen  wie  im  andern 
Falle  parthenogenetisch  erfolgt. 

Die  Fj -  Génération  b  e  s  t  e  h  t  aus  n  o  r  m  a  1  e  n 
W  e  i  h  c  h  e  m  u  n  il  n  (i  r  m  a  I  e  n  M  â  a  a  c  h  e  n  ;  I  n  t  e  r  - 
sexe  oder  sonst  irgendwie  sexuell  a  b  n  o  r  - 
maie  Tiere  t  rat  en  in  keiner  der  Fi-Kulturen  auf. 
D  a   bei    der     K  r  e  u  z  b  e  g  a  t  t  u  n  g    ein  haploider 
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Eikern  mit  einem  haploiden  Samenkern  ver- 
s  c  h  m  i  1  z  t  ,  m  u  s  s  e  i  n  d  iploider  B  a  s  t  a  r  d 
entstehen.  Aile  z  y  t  o 1 o  g  i  s  c  h  untersuchten 
Fx  -  T  i  e  r  e    w  a  r  e  n    t  a  t  s  à  c  h  1  i  c  h  d  i  p  1  o  i  d  . 

Fur  aile  Fj-Geschwisterschaften  ist  weiterhin  charakteristisch, 
dass  die  Zahl  der  Mannchen  sehr  viel  kleiner  ist,  als  die  der  Wei li- 
chen. Im  gesamten  ergaben  17  Fx-Kulturen  der  Zuchtjahre  1935  36 
und  1936  37  254  Weibchen:  42  Mannchen.  Das  Zahlenverhaltnis 
Weibchen  zu  Mannchen  betragt  also  6,05  :  1. 

Aile  Fj-Mànnchen  verhalten  sich  wie  normale  Mannchen.  Das 
\  erhalten  der  Fj-Weibchen  ist  verschieden.  Der  grossere  Teil  der 
Fj-Weibchen  verhalt  sich  wie  rein  parthenogenetische  Tiere:  sofort 
nach  dem  Schliipfen  erfolgt  die  Eiablage  und  die  Eier  entwickeln 
sich  parthenogenetisch.  Ein  anderer  Teil  der  Fj-Weibchen  verhalt 
sich  im  grossen  und  ganzen  wie  bisexuelle  Weibchen.  Nach  dem 
Schliipfen  aus  der  Puppenhùlle  strecken  dièse  Tiere  die  Legerohre 
(Abb.  2:  dièses  Tier  stammt  aus  einer  Fi-Riickkreuzung)  und 
warten  auf  Begattung.  Wie  dièse  Tatsachen  erklart  werden  konnen, 
làsst  sich  erst  sagen,  wenn  die  angedeuteten  zytologischen  Vorunter- 
suchungen  durchgefiihrt  sind.  Erst  dann  ist  es  auch  moglich,  die 
Frage  der  erblichen  Bedingtheit  der  Parthénogenèse  zu  diskutieren. 

L  ber  die  Fa -  und  F3-Generationen  soll  hier  nur 
soviel  berichtet  werden,  als  fiir  die  Zwecke  dieser  Mitteilung  not- 
wendig  ist.    Die  folgende  Tabelle  stellt  die  Resultate  einiger  Kreu- 


Tabelle. 


Zahl 
der 

Zuch- 
ten 

Kreuzunsrsergebnis 

Yer- 

Xr. 

Kreuzung 

: 

- 

Inter- 

sex 

Gynan- 
der 

liàltnis 

1 

Fj ?  x  F, S 

3 

52 

55 

3  (?) 

9 

1     :  1 

2 

FjÇ  x  o  Niirnberg 

10 

224 

171 

5 

1,3  :  1 

3 

(Fi?  x  ^N)  S  x  (JN 

1 

33 

23 

1,4  :  i 

zungen  zusammen.  Fiir  dièse,  sowie  fiir  aile  andern,  hier  nicht 
erwahnten  Kreuzunsren  ist  typisch.  dass  Weibchen  und  Mannchen 
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anniihernd  m  dem  normalen  Zahlenverhâltnis  auftreten.  Die 
Mannchen  verhalten  sicli  wie  normale  Mannchen  nnd  lassen  sich 
von  diesen  ausserlich,  soweil  lus  jetzl  festgestelll  wurde,  auch  nicht 
unterscheiden  :  die  VVeibohen  sin<i  ebenfalls  normal  nnd  verhalten 
s  1 1  ■  1 1  genan  so  wie  bisi'xm'llc  \\  <  ■  i  i  »  <  •  1 1  »  *  r  1  (was  ;mi  Hand  eines  Eilmes 
demonsl  rierl  vvurde). 

Mil  einiger  Regel  màssigkeil  treten,  voralN'in  in  ilm  I',- 1 1 1 /.  1 1 < - 1 1 1 •  > 1 1 . 
vereinzel te  sexuell  abnormale  Tiere  auf.  Die  meisten  derselben 
waren  ohne  weiteres  als  Gynander  anzusprecben.  Ein  kleiner  Resl 
von  Tieren  (siehe  Nr.  I  der  Tabelle)  zeigte  ausserlicli  Verwandt- 
schafl  mil  Intersexen;  vermutlieli  wird  jedocli  die  genauere  hum 
phologische  Analyse  dartun,  dass  es  sicli  auch  hier  uni  Gynander 
handelt. 

.'i.    Si  HM'SSFOl  GERI  NGEN. 

1.  Es  vvurde  vernuitet,  dass  bei  der  Kreuzung  der  tetraploid- 
parthenogenetischen  VVeibchen  nul  Mannchen  einer  bisexuellen 
Rasse  m  F  ,  deshalb  Inlrrscxi'  aul't  rcicn  kmtnten,  weil  vvir  Sper- 
matozoen  m  ein  parthenogenetisches  Ei  einfiihrten  (vergl.  Skîlkr 
1937). 

I  )  ;i  w  i  r  l>  i  il  r  r  Kreuzung  der  L  a  g  e  r  n  w  e  i  b  - 
<•  li  i'  h  d  i  e  s  e  1  b  e  n  S  p  e  r  m  a  t  o  z  o  e  n  in  ein  eben- 
falls p  ;i  [■  l  li  !•  n  n  g  e  n  e  I  i  s  >■  h  e  s  I-',  i  ein  I  ii  li  r  t  e  n 
n  n  d  k  e  i  n  e  Intersexen  e  r  h  i  e 1 t  e  n  ,  i  s  I  o  b  i  g  e 
\  i1  r  m  ii  I  n  n  g    vv  i  d  e  r  1  e  g  t  . 

Ein  moglicher  Einwand  gegen  diesen  Schluss  isi  bereits  friiher 
widerlegt  vvorden  :  Es  wàre  an  sich  denkbar  gewesen,  dass  das  tel  ra- 
ploid-parthenogenetische  Ei  mehr  Plasma,  etvva  doppell  soviel 
besitzen  konnte  als  das  diploid-parthenogenetische.  l'as  isl  aber 
nichl  der  Eall;  jedenfalls  ergaben  Messungen,  dass  die  Eier  beider 
parthenogenetischen  Rassen  gleich  gross  sind. 

2.  Bei  der  Kreuzung  der  tetraploid-parlhenogenetischen  VVeib- 
chen mil  Nùrnberger  Mannchen  entstehl  ein  (riploider  Bastard  nnd 
iIit  i  s  t  mt  itscx  . 

Bei  der  Kreuzung  der  diploid-parthenogenetischen  Rasse  nul 
denselben  Mannchen  entstehl  ein  diploider  Bastard  nnd  der  isl 
sexuell  normal. 
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D  a  r  a  u  s  ist  zu  f  o  1  g  e  r  n  ,  dass  die  Chromo- 
somenkonstellation  das  Entscheidende  ist. 
Die  T  r  i  p  1  o  i  d  i  e  b  e  d  i  n  g  t  Intersexualitât; 
Diploidie  e  r  g  i  b  t  in  u  n  s  e  r  e  m  Fall  die  nor- 
mal e  n    G  e  s  c  h  1  e  c  h  t  e  r  . 

Hier  konnte  ein  Experimentum  crucis  gefordert  werden:  Der 
\\  nnsch  entsteht,  eine  solche  diploid-parthenogenetische  Rasse  zu 
hahen,  welche  bei  Kreuzung  mit  Niirnberger  Mànnchen  einen  tri- 
ploiden  Bastard  ergibt.  Ist  dieser  intersex,  dann  ist  die  Rich- 
tigkeit  der  Schlussfolgerung  2  unwiderleglich  bewiesen.  Es  ist  im 
Bereich  des  Môglichen,  dass  eine  solche  diploid-parthenogenetische 
Khssc  Lrt"'fiiiidf'ii  werden  ki'mnte.  Idi  siiche  nacli  ihr  und  wâre 
dankbar  fiir  Zusendung  von  triquetrella-Matev\a\,  das  ich  experi- 
mentell  und  zytologisch  priifen  wiirde. 

3.  A  us  der  Tatsache,  dass  a  us  der  Kreuzung 
der  diploid-parthenogenetischen  Làgern- 
weibchen  mit  Mànnchen  der  b  i  s  e  x  u  e  1 1  e  n 
Rasse  in  F1  YV  e  i  b  c  h  e  n  und  Mànnchen  h  e  r  v  o  r  - 
gehen,  ist  zu  schliessen,  dass  die  diploid- 
parthenogenetische  triquetrella  die  Auto- 
somen-Geschlechtschromosomen-Konstitution 
bat,  mit  der  g  e  r  e  c  h  n  e  t  w  u  r  d  e  (vergl.  Einleitung), 
d.h.   also  2  A  +  X  ,  resp.   2  A  +  X  Y  . 

Dièse  Schlussfolgerung  ist  aber  so  lange  nicht  zwingend,  als  die 
Erklàrung  dafiir  fehlt,  warum  in  F:  der  Làgernkreuzung  das  Zahlen- 
verhàltnis  der  Geschlechter  nicht  1  :  1  ist.  Da  bei  der  diploid- 
parthenogenetischen  Rasse  eine  Chromosomenreduktion  durch- 
gei'ûhrt  wird,  miisste  ausserdem  noch  gezeigt  werden,  wic  dièse 
Rasse  die  2A  +  X-Konstitution  beibehalten  kann.  Untersuchungen, 
welche  dièse  Fragen  zu  lôsen  versuchen,  sind  im  Gange. 

Beim  Fiihren  der  Zuchten  und  beim  Ausfindigmachen  brauch- 
barer  Zuchtmethoden  (eine  Aufgabe,  die,  nebenbei  bemerkt, 
heute  noch  nicht  ganz  gelôst  ist)  hatte  ich  die  Hilfe  meines 
frûheren  Assistenten,  Dr.  H.  Ulrich  (Gôttingen).  Ich  danke  ihm 
an  dieser  Stelle  wàrmstens  fiir  seine  wertvolle,  treue  Mitarbeit. 
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Ueber  die  Bedeutung  des  Vorderdarms 
fur  die  Entstehung 
der  Zvklopie  bei  Tritonembryonen 

von 

F.  E.  LEHMANN 

(Zoologisches  Institut  der  Universitât  Hern). 

Mil    I    I  extabbildung. 

(Ausgefûhrt  mit  Unterstûtzung  der  Stiftung 
Dr.  J.  de  Giacomi  der  S.N.G.) 

In  den  letzten  Jaliren  wurde  von  verschiedenen  Autoren  ein- 
gehend  untersucht,  welche  Faktoren  bei  der  Entstehung  der 
Augen  beteiligt  sind.  Vor  allem  sind  die  Untersuchungen  von 
Adelmann  und  Alderman  zu  erwàhneD.  Auch  die  Entstehung 
der  Zyklopie  ist  an  Hand  verschiedener  Expérimente  weiter 
analysiert  worden  (Mangold,  Lehmann,  Adelmann). 

Es  ist  eine  auffallende  Tatsache,  dass  bei  Fehlbildungeh  der 
Augen  (Synophthalmie  oder  Zyklopie)  bei  den  Amphibien  niehl 
nur  lias  K.opfmesoderm,  sondern  auch  stets  die  Organe,  die  in  der 
entodermalen  Pharynx-  und  Hyomandibularregion  entstehen, 
starke  Storungen  zeigen.  Vor  allem  ist  die  Mundhohle  stark 
reduziert  und  die  Unterkiefer  sind  gegen  die  Médiane  zusammen- 
geriickt  oder  sie  sind  sogar  zu  einem  unpaaren  Stiick  reduziert 
(s.  Lehmann,  Rev.  Suisse  de  Zool.  40,  193.'!). 

Es  fragt  sich,  was  dieser  P  a  r  a  1 1  e  1  i  s  m  u  s  z  w  i  s  c  h  e  n 
g  e  w  i  s  s  e  n  m  e  s  o  d  e  r  m  a  I e n  und  e n  t  o  d  e  r m  a  1 e n 
Storungen  i  m  vorder.en    Kopfbereich  hedeutet. 
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Dièse  Frage,  die  fur  die  Analyse  der  Kopfniissbildungen  ent- 
scheidend  ist,  ist  merkwûrdigerweise  nie  genauer  geprûft  worden. 
So  hat  Adelmann  (Quart.  Rev.  of  Biol.  11,  1936)  wohl  die  Genèse 
der  Stôrungen  im  Kopfmesoderm  dargestellt,  hat  aber  die  Fehl- 
bildungen  der  entodermalen  Organe  nicht  genauer  berùcksichtigt. 
Im  folgenden  sollen  einige  Angaben  iïber  die  Frùhentwick- 
lung  der  Stôrungen  im  Entodermbereich  bei 
Augenmissbildungen  gemacht  werden.  Die  Untersuchungen  wurden 
ausgefiihrt  an  zahlreichen  Keimen,  bei  denen  durch  Li-Behandlung 
auf  mittleren  Gastrulastadien  Stôrungen  des  Vorderdarms  und 
der  Augenentwicklung  erzeugt  wurden.  Dabei  erwiesen  sich 
Keime  auf  dem  Schwanzknospenstadium  deshalb  als  besonders 
geeignet,  da  die  hyomandibulare  Tasche  auf  diesem  Stadium  den 
Hohepunkt  ihrer  Entwicklung  erreicht  hat  und  spâter  rasch 
riickgebildet  wird  (D.  Starck,  Morphol.  Jahrb.  79,  1937). 
Hier  seien  einige  typische  Beispiele  angefiïhrt: 

a)  Keim  mit  normaler  vorderer  Kopfregion,  Defekt  in  der 
hinteren  praechordalen  Platte. 


Abb.  1. 

Querschnitte  durch  die  Hyomandihularregion  von  Tritonembryonen  auf  dem 
Schwanzknospenstadium.    Beide  Schnitte  in  derselben  Yergrôsserung. 

a)  Hyomandibulartasche  (HM)  von  normaler  Ausdehnung;  bei  diesem  Keim 

sind  die  Augenblasen  normal  entwickelt. 

b)  Hyomandibulartasche  stark  reduziert.    Synophthalmer  Keim. 
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Von  aussen  bietet  die  Kopfregion  ein  vôllig  normales  Bild. 
Die  Augenblasen  sind  stark  nach  latéral  ausgebuchtet.  Die  Hyo- 
ïnandibulartaschen sind  voluminôs  und  kràftig  nach  den  Seiten 
vorgewolbt  (Abb.  1  a).  Schnitte  bestatigen  dièses  Bild.  Dieser 
Fa  11  zeigt,  dass  Stôrungen  in  der  hinteren  Kopfregion  die  vordere 
Région  niclit  zu  beeinflussen  brauchen. 

Ein  zweiter  Keim  zeigte  bei  der  Lebendbeobachtung  kleine 
Augenblasen  und  schwach  entwickelte  Hyoïnandibulartaschen. 
Die  hintere  Hirnregion  ist  hier  normal.  Schnitte  ergeben,  dass  die 
Augen  médian  durch  eine  Retinabriicke  verbunden  sind.  Es  liegt 
S  y  n  o  p  h  t  h  ;i  I  m  i  e  vor.  Die  Hyoïnandibulartaschen  sind 
vorhanden,  jedoch  kleiner  als  beim  Normalkeim  und  wesentlich 
weniger  nacb  latéral  ausgebuchtet  (Abb.  1  b).  Das  praechordale 
Mesoderm  ist  in  einer  medianen  Faite  des  Vorderdarmdachs  ange- 
hauft.  Hier  sind  also  die  Stôrungen  der  Augen,  des  Mesoderms 
und  der  Hyoïnandibulartaschen  nebeneinander  nachweisbar. 

c)  Keim  mit  sehr  schmalem  Vorderende.  Hyoïnandibulartaschen 
von  aussen  nicht  deutlich  sichtbar.  Auf  Sclmitten  ist  die  hyo- 
mandibulare  Tasche  nachweisbar.  Sie  besitzt  ein  abnorm  enges 
Lumen  und  ist  sehr  schwach  nach  latéral  ausgebuchtet.  An  dem 
Aufbau  ihrer  VVand  ist  viel  weniger  Material  als  normal  beteiligt. 
Es  wurde  relativ  wenig  Mesoderm  gebildet.  Dièses  ist  in  der 
Médiane  angehâuft.  Das  Gehirn  dièses  Keims  besitzt  nur  eine 
kleine  unsymmetrisch  liegende  Augenblasenausst iilpung. 

Am  aufïallendsten  ist  die  Gleicbsinnigkeit  in  der  Ausbildung  der 
Augen  und  der  Entfaltung  der  byomandibularen  Tasche  bei 
Sohwanzknospenstadien.  Dièse  Tasche,  die  kurz  nach  der  Neuru- 
lation  entsteht  und  am  Ende  der  Ëmbryonalperiode  stark  reduziert 
wird,  isl  dank  ihrer  Grosse  ein  wichtiger  konnbest andteil  des 
normalen  Kopfes.  Es  ist  schon  lange  bekannt,  dass  Keime 
m i  t  Stôrungen  der  A  u  g  e  n  b  i I d  u  n  g  e in  auf - 
f  a  1  1  e  n  d  s  c  h  m  a  1  e  s  Vorderende  besitzen.  Dies  beruht 
nicht  allein  auf  der  Verkleinerung  des  Augen-  und  Gehirnbereichs, 
sondera,  wie  hier  gezeigt  wurde,  zu  einem  grossen  Teil  auf  der 
s  t  a  r  k  e  n  Verkleinerung  der  Hyomandibular- 
tasche,  die  stets  ini  /usamineidiang  mit  den  Augenl'ehlbil- 
dungen  auftritt.  Dies  ergibl  sich  auch  aus  Adelmanns  Befunden 
(J.  exp.  Zool.  67,  19.34),  obwohl  Aoelm  vnn  die  aulîallende  Keduk- 
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tion  der  Hyomandibulartasche  im  Text  nirgends  als  wesentlich 
hervorhebt.  Wie  kann  dieser  Parallelismus  gedeutet  werden  ? 
Wie  kommt  es,  dass  nicht  nur  das  Kopfmesoderm,  sondern  auch 
das  Entoderm  bei  zyklopischen  Stôrungen  der  Amphibien  abnorm 

ist  ? 

In  der  kupfreginn  bestelien  besondere  Beziehungen  zwischen 
Mt'sodenn  und  Knt oderm.  Rohlich  (Roux"  Arch.  L29,  L933)  haï 
wahrscheinlich  gemacht,  dass  das  vorderste  médiane  Mesoderm 
erst  wàhrend  und  nach  der  Neurulation  direkt  aus  dcm  entoder- 
malen  Yorderdarmdach  gebildet  wird.  Das  Vorderdarmdacb 
liefert  also  das  Bildungsmaterial  fur  die  praecliordale  Platte. 
Ferner  lagert  sich  das  vorderste  seitliche  Mesoderm,  dessen  Bil- 
dungsweise  nocb  unbekannt  ist,  den  hyomandibularen  Taschen 
auf  (Adelmann,  J.  of  Morphol.  54,  1932).  Dièse  Befunde  weisen 
wobl  auf  enge  ràumliche  Beziebungen  zwischen  Mesoderm  und 
Entoderm  hin;  sie  sagen  aber  nichts  darùber  aus,  wie  die  Ent- 
wicklungsvorgànge  im  Mesoderm  und  Entoderm  kausal  mit 
einander  verknùpft  sind. 

Eigene  Yersuche  haben  gezeigt  (Lehmann,  Roux'  Arch.,  117, 
S.  356,  1929),  dass  wesentliche  Faktoren  fur  die  Augenbildung 
schon  vor  Sichtbarwerden  des  vordersten  Mesoderms  im  Vorder- 
darmdach lokalisiert  sind.  Werden  Ektiulninstucke  ain  Ende  der 
Gastrulation  mit  anhaftendem  Vorderdarm  verlagert,  so  bestimmt 
die  Unterlagerung  die  Augenbildung  im  Transplantât,  wàhrend 
Stucke  ohne  anhaftendes  Vorderdarmdach  in  fremder  Umgebung 
umgestimmt  werden.  So  darf  das  Vorderdarmdach  als  Ganzes  als 
Induktor  der  Yorderhirn-  und  Augenregion  betrachtet  werden. 
Sein  Einfluss  auf  die  Bildung  des  mandibularen  Mesoderms  wird 
aber  auch  durch  dièse  \  ersuche  nicht  klargelegt. 

Auch  die  empfindliche  Phase  der  augeninduzierenden  Région 
macht  ihre  Abhàngigkeit  vom  vordersten  Entoderm  wahrscheinlich. 
Denn  ihre  kritische  Phase  fàllt  zusammen  mit  der  kritischen  Phase 
des  entodermalen  Vorderdarmmaterials,  wàhrend  die  kritische 
Phase  des  Chordamesodermmantels  der  Kopfregion  frûher  liegt. 
{F.  E.  Lehmann,  Rev.  Suisse  de  Zool.  43,  1936). 

So  erscheint  zum  mindesten  fur  die  L'rodelen  hdgemle  Erklarung 
fur  die  Genèse  synophthalmer  und  zyklopischer  Stôrungen  als  gut 
gesichert  : 

Das  Yorderdai'indacb  der  Endgastrula  und  der  Neurula  —  vor 
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allem  wahrscheinlich  die  dorsale  Région  des  Pharynx  und  der 
Hyomandibulartasehe  beteiligt  sirh  iu  l'olgender  Weise  bei  der 
Bildung  der  vorderen  K.opfregion: 

1.  Durch  ausgedehnte  (iestalt  ungsbewegungen  wahrend  der 
Neurulation  wird  einer  der  wiehtigsten  Formbestandteile  der  vor- 
deren Kopfregion  gebildet,  die  stark  latéral  ausladende  hyoman- 
dibulare  Tascbe  (Rôhlich,  l.c).  Mehr  oder  vveniger  ausgedehnte 
Hemnumg  diesel'  Yorgange  l'uhrt  in  ent  sprechendem  Ausmasse  zu 
einer  Verschmàlerung  des  Kopfes,  insbesondere  der  Mund-  und 
Kiet'erregion. 

2.  Durch  Materialahspaltung  ans  dem  Yorderdarmdach  entsteht 
wahrscheinlich  die  praechordale  Platte.  Es  ist  eine  noch  unge- 
klarte  brage,  wie  weit  die  endgultige  Annrdnung  der  (irarchordalen 
IMatte  und  des  mandibularen  Mesoderms  abhàngt  von  der  Topo- 
graphie des  angrenzenden  Entoderms.  Dièse  Beziehung  ist  bisher 
experimentell  noch  nicht  eingehender  erforscht  worden;  sie  wird 
aber  durch  die  hier  geschilderten  Befunde  wahrscdieinlich  gemacht 
(médiane  Mesodermanhàufung  bei  Hennnung  der  hyomandibu- 
laren  Taschen). 

3.  Durch  gestaltende  Induktionswirkungen  auf  das  Neural- 
plattenvorderende  entstehen  die  paarigen  Augenblasen  (Alderman, 
J.  exp.  Zool.,  70,  1935.  Adelmann,  J.  exp.  Zool.,  75,  1937). 
Normale  W'irkungen  scheinen  nur  ausgehen  zu  konnen  von  einem 
Urdarmdach,  dessen  Muster  in  normaler  Weise  angelegt  und  aus- 
gebreitet  ist.  Zunehmende  Hemmung  in  der  Entfaltung  des 
mesentoderrnalen  Musters  bewirkt  zunehmende  Heduktion  der 
vorderen  Hirnpartien.  Besonders  wesentlich  fur  das  Zustande- 
kommen  der  Fehlbildungen  der  Augen  scheint  dabei  zu  sein:  die 
geringe  latérale  Entfaltung  des  Entoderms  und  des  Mesoderms 
und  die  damil  zusanuneidiangende  médiane  Aidiâufung  des 
Kopfmesoderms  (Adelmann).  So  ist  wohl  die  Bedeutung  des 
gesamten  mesenlmlermalen  Kumplexes  zu  erkennen,  aber  nicht 
die  Holle  der  ein/.elnen  Komponenten.  Besonders  die  entwicklungs- 
physiologische  Rolle  der  hyomandibularen  Tasche  ist  unklar.  Sie 
kônnte  als  direkter  Induktor  mitbeteiligl  sein,  oder  aber  nur  die 
Lage  des  mandibularen  Mesoderms  bestimmen,  das  seinerseits  die 
Lage  der  Augen  beeinflusst.  Zwischen  diesen  Miiglichkeiten  kann 
heul e  wohl  keine  Entscheidung  getrofTen  werden. 
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So  scheinen  die  Augen  und  die  Hirnpartien  der  vordersten 
Kopfregion  in  ihrer  starken  Abhangigkeit  von  Entwicklungspro- 
zessen  des  Mesoderrns  und  des  Entoderms  eine  Sonder- 
stellung  einzunehmen  gegenùber  den  caudaler  gelegenen  Regionen 
des  Zentralnervensystems,  deren  Entwicklung  vor  allem  durch  die 
Organe  des  Chordamesoderms  bestimmt  wird. 
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MlTCETEILT  AN  II  E  R  (  ÎE  N  E  It  VLVERSAMMLUNG  MER  SCHWEIZERISCHEN 
ZOOLOGISCHEN  GESELLSCHA.FT  I  N   I  j  \  l'SANNE,  12.  UND   13.  Marz  1938. 


Weitere  Untersuchungen  ùber 
die  Entwicklung  der  Achsenorgane  bei 
partiell  chordalosen  Tritonlarven 

von 

F.  E.  LEHMANN  und  H.  RIS, 

(Zoologisches  Institut  der  Universitât  Bern). 

Mit  2  Textabbildungen. 
Ausgei  uhrt  mit  I  "nteist  iil  zung  der  SI  il't  ung  Dr.  J.  de  Giacomi  der  S.N.G 

A.    ElNLEITUNG   UND   Fr  AGESTELLUNG. 

Fruher  mitgeteilte  Befunde  an  partiell  chordalosen  Tritonlarven 
liaben  gezeigl  (Li. iim  wn,  Rev.  Suisse  de  Zool.,  42,  1935),  dass  der 
diin  li  Li  cr/fiigte  Ausl'idl  der  Chorda  die  Entwicklung  der  verbïei- 
benden  Achsenorgane  stark  veràndern  kann.  hic  Kut  wicklung  der 
Spinalganglien  und  des  \\ iic ken marks  war  uni  so  stàrker  verândert, 
je  mehr  die  Topographie  der  Somiten  von  der  Norm  abwich.  Die 
ersten  knorpligen  Wirbelanlagen,  die  schon  vor  und  hinter  der 
Defektzone  gebildet  waren,  fehlten  in  der  chordalosen  Région. 
\n  Hand  des  damais  vorliegcndcn  Materials  knnnte  jedoch  nii  ld 
eut  schieden  werden,  oh  die  Knor|i(dl)ildung  in  der  cli<trdal< isen 
Région  mir  stark  gclicmml  oder  vollig  unterd riiekf  sei.  Denn  die 
untersuchten  Larven  waren  fur  die  Entscheidung  dieser  Frage  zu 
jung.  I  in  bierûber  Klarlieit  zu  hekommen,  wurden  wiederum  durch 
Li-Behandlung  von  mittlercn  Ciastrulastadien  |iartiell  eliordalose 
Larven  hergestelli  und  bis  zur  volligen  Entwicklung  der  Hinter- 
beine  geziii  ht  et.  \ui'  diesen  SI  adieu  isl  die  Knt  wicklung  des  Knor- 
|ielskeletls  bei  noi'inalen   Keinien  sclion  weil   vorgeschril t en .  l'.s 
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gelang,  4  Larven  bis  zu  diesem  Alter  zu  ziichten.  2  wurden  in 
Langsschnitt-  und  2  in  Qnerschnittserien  zerlegt.  Dièse  geringe 
Zabi  der  Versuchstiere  reicht  fur  unsere  Fragestellung  aus,  die, 
wie  wir  sehen  werden,  positiv  beantwortet  werden  kann. 


B.  Resultate. 


1.  Kôrperform. 

Nachdem  der  Rumpf  wàhrend  der  friihen  Larvenentwicklung  in 
der  chordalosen  Zone  stark  konkav  war,  streckte  er  sich  auf  den 
spàteren  Stadien  wieder  gerade.  Typisch  fiir  aile  4  partiell  chorda- 
losen   Keime   ist,   dass   der   R  u  m  p  f  im 

ni  .  i  r\  Verhàltnis  zum  Kopf  sehr  stark  ver- 

/l|     ^  kiirzt  ist.  Die  partiell  chordalosen  Larven 

sehen  wesentlich  gedrungener  aus  als  die 
Normalkeime.  Je  ausgedehnter  der  Chorda- 
defekt  ist,  uni  so  kiirzer  ist  der  Rumpf  der 
Larve.  Die  Chorda  fehlte  bei  den  unter- 
suchten  Keimen  in  4,  in  6,  in  11  und  in  12 
Segmenten. 

2.  Die  Entwicklung  der  Somiten. 

Die  Verkùrzung  der  Larven  beruht,  wie 
die  Schnittuntersuchung  zeigt,  nicht  allein 
auf  dem  Ausfall  der  Chorda,  sondern  auch 
auf  der  starken  Verkùrzung  der  Somiten  in 
der  Defektzone. 

Wâhrend  der  eigentlichen  Embryonal- 
Somiten  auch  in  der 
Defektzone  von  normaler  Làngenausdeh- 
nung.  Erst  spâter,  wenn  der  Embryo  sich 
stark  streckt  und  die  Larvenform  annirnmt, 
treten  Storungen  auf.  Die  Somiten  der 
chordalosen  Zone  strecken  sich  nicht,  wàh- 
rend   diejenigen    der    benachbarten,  mit 


Abb.  L. 

Frontalschnitt  durch 
partiell  chordalose  Lar- 
ve. Médian:  Basalregion  période  sind  die 
des  Rùckenmarks  (Ne). 
Spinalganglien  schwarz. 
Sie  folgen  in  ihrer  An- 
ordnung  genau  der  Seg- 
mentierung  der  Somiten. 
Die  Somiten  sind  im 
Umriss  angegeben.  Die 
drei  cranial  gelegenen 
(oben  im  Bild)  normal, 
die  vier  caudalen,  die 
stark     verkiirzt     sind  Lhorda  versehenen  Regionen  die  normale, 

(Ch  D),  liegen  in  der  krâftige  Streckung  zeigen.  So  kommt  es  im 
Zone,   wo   die    Chorda  ,      .    ,  .      °     J5      .  .  . 

fehît.  Laul  der  weiteren   Lntwicklung   zu  einer 
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zunelimenden  Verkleinerung  der  Somiten  in  der 
Defektzone  (Abb.  1).  Und  damit  wird  die  Verkûrzung 
des  Rumpfes  immer  auffàlliger.  Nach  den  von  uns  vorgenom- 
menen  Zàhlungen  wird  dabei  die  Zabi  der  Somiten  nicht  wesent- 
lich  reduziert.  Bei  einem  Keim  mit  einer  Defektzone  von  12  Seg- 
menten  lag  der  After  auf  der  Hohe  des  16.  Segments,  ebenso  bei 
einem  Keim  mit  einer  Defektzone  von  fi  Segmenten.  Die  Schich- 
tung  der  Muskulatur  in  der  Defektzone  ist  gestôrt,  die  Faser- 
bùndel  verlaufen  unregelmâssig.  Dagegen  ist  die  Topographie 
der  Somiten  annàhernd  normal.  Sie  bilden  einen  tiefen  Kanal.  in 
dem  das  von  einem  Knorpelrohr  umschlossene  Rûckenmark  liegt. 

3.  Das  axiale  Knorpelskelett. 

[m  Gegensatz  zu  den  jungen  Larvenstadien  besitzen  aile  hier 
untersuchten  Keime  in  der  c  h  o  r  d  a  1  o  s  e  n  Zone  d  i  f  - 
ferenzierten    Knorpel   (Abb.   2).     Und   zwar  ist  bei 


Abb.  2. 


Querschnitte  durch  die  Rumpfregion  von  '/'///on-Larven  mit  vôllig  entwickel- 
ten  Ilintcrhcinen.  u\  Normale  Larve;  die  Wirbelknorpel  sitzen  der  Chorda 
auf.  b)  Partiell  chordalose  Larve;  Wirbelknorpel  vorhanden,  unter  dem 
Rûckenmark  médian  zusammenhangend.  Die  dunkeln  Gewebemassen  dorsal 
vom  Rûckenmark  sind  Intervertebralmuskeln. 

allen  Keimen  ein  Rohr  gebildet  worden,  das  das  Rûckenmark 
umschliesst.  Es  besitzt  OelTnungen  an  den  Stellen,  wo  Spinal- 
ganglien  liegen  oder  wo  motorische  Nerven  austreten. 
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4.  Spinalnerven  und  Spinalganglien. 

Aile  chordalosen  Regionen  enthalten  Spinalganglien  und  -nerven. 
Ihre  Anordnung  ist  ofters  unregelmàssig.  Sie  sind  hâufig  in  der 
Médiane  verschmolzen.  Besonders  auffallend  ist  es,  dass  die  Spinal- 
ganglien in  der  chordalosen  Zone  in  der  DifTerenzierung  im  Riïck- 
stand  sind.  Es  finden  sich  weniger  Zellen  mit  stark  tingierbarem 
Plasma  als  in  den  cranial  und  caudal  gelegenen  Normalzonen.  Dann 
sind  in  vielen  Fàllen  die  dorsalen  Wurzeln  iiherhaupt  nicht  oder 
nur  sehr  kummerlich  entwickelt.  So  sind  bei  dem  Keim,  bei  dem 
die  Cborda  in  12  Segmenten  fehlt,  7  Spinalganglien  ohne  nach- 
weisbare  dorsale  Wurzel;  bei  5  sind  zum  Teil  nur  einseitig  ganz 
sehwaehe  Faserbûndel  vorhanden.  In  den  cranial  und  caudal 
gelegenen  Normalzonen  sind  dagegen  die  dorsalen  Wiirzt'ln 
kraftig  entwickelt  und  besitzen  zahlreiche  Scheidenkerne. 

5.  Funktion  des  Riickenmarks. 

Die  partiell  chordalosen  Keime  waren  imstande,  normal  zu 
schwimmen  und  zeigten  koordinierte  Bewegungen  der  Hinterbeine, 
die  bei  einem  Keim  einwandfrei  von  einer  chordalosen  Rûcken- 
markspartie  innerviert  wurden.  Auffallige  Bewegungsstôrungen 
wurden  nicht  festgestellt . 

C.  Erorterung  und  Zusammenfassung  der  Resultate. 

Partieller  Ausfall  der  Chorda  bedingt  wohl  Formbildungs- 
storungen  im  Rumpf,  ohne  aber  die  Lebensfâhigkeit  der  Larven 
wesentlich  zu  beeintràchtigen.  Es  zeigt  sich,  dass  der  Rumpf 
sekundàr  wieder  gerade  gestreckt  werden  kann.  wenn  die  Chorda 
partiel]  fehlt.  Dagegen  ist  die  Rumpflànge  stark  reduziert.  Die 
normale  Làngsstreckung  der  Myotome  in  den  chordalosen  Regionen 
kommt  nicht  zu  Stande.  Vielmehr  werden  sie  im  Lauf  der  weiteren 
Kiitwickhmg  stark  komprimierl  und  scheinen  zu  atrophieren. 
Unsere  Befunde  machen  es  wahrscheinlich,  ilass  die  Chorda 
wâhrend  der  Difîerenzierungs-  und  Wachstumsperiode  fiir  die 
normale  Eut  fait  ung  und  Làngsstreckung  der  Somiten  eine  wesent- 
liche  Rolle  spiell . 

N  e  u  ist  die  Feststellung,  dass  sich  k  n  o  r  - 
p  1  i  g  e  s    A  c  h  s  e  n  s  k  e 1 e  1 1    a  u  c  h    in  chordalosen 
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Regionen  entwickeln  k  a  n  n .  Anfânglich  ist  die 
Krmrpelbildimg  in  ilcn  elmrdalosen  Regionen  gehemmt,  wie  frûher 
gezeigt  wurde  (Lehmann,  Le).  Mil  einiger  Yerspàt  ung  setzt  daim 
die  Knorpelbildnng  auch  in  don  elmrdalosen  Regionen  ein.  Es 
seheint  alsn,  als  oh  der  Ausi'all  der  Chorda  zwar  den  Beginn  der 
KnorpeldillVi'cnziennig  verzogerc  ;  iihprrascliendei'weist'  vennag 
aber  das  l-'clden  der  C.hoida  die  knorpeldilîerenzieriing  aui'  die 
Daner  nichl  zu  hemmen.  Ober  die  Morphologie  der  knorpligen 
Gebilde  in  den  chordalosen  Regionen  kônnen  keine  allgemeineren 
Aussagen  gemacht  werden,  da  das  vorliegende  Material  zn  klein  ist. 

Das  verlangsamte  Differenzierungstempo  der  Spinalganglien  und 
der  haufige  Ausfall  der  dorsalen  Wurzeln  kann  vorderhand  nicht 
gedeutel  werden.  Dièse  Abnormitàten  sind  auf  die  chordalosen 
Regionen  beschrânkt.  Es  miisste  geprùft  werden,  wie  weit  die 
sekundàre  Atrophie  der  Somiten  die  Differenzierung  der  Ganglien 
beeiidlnsst .  Denn  es  ist  ans  den  Arbeiten  detwilers  bekannt,  dass 
die  Difïerenzierung  der  Spinalganglien  durch  die  Masse  des  von 
ihnen  versorgten  Gewebes  bestimmt  wird.  Die  Somitenmasse,  die 
waluvnd  der  Entwicklung  dauernd  abnimmt,  kônnte  wohl  die 
Differenzieruntr  der  Ganglien   stark  hemmen. 
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MlTGETEILT  AN  DER  GENERALVERSAMMLUNG  DER  ScHWEIZERISCHEN 
ZOOLOGISCHEN  GeSELLSCHAFT  IN    L.USANNE,    12.   l'ND   13.  Marz  1938. 


Die  Degcncration   der  Imaginalscheiben 
bei  letalen  Drosop ht la -Larv en  der 
Mutation     lethal-giant " 

von 

Ernst  HADOPN 

(Zoologisches  Institut  der  Universitàt  Bern.) 

Mit   I  Textabbildung 

Viele  mendelnde  Letalfaktoren  wirken  sich  in  der  Weise  aus, 
dass  ilire  Tràger  schon  im  Eistadium  oder  doch  in  der  ersten 
Entwicklung  absterben.  Andere  Letalfaktoren  beeintrâchtigen  die 
Frùhentwicklung  tiichl .  sondera  fiiliren  erst  spàter  zu  Entwicklungs- 
stillstand  und  Tod.  Solche  relativ  spàl  wirkende  Letalfaktoren 
sind  von  besonderem  Interesse,  da  die  von  ihnen  geschàdigten 
Individuen  uns  Aufschliisse  vermitteln  konnen  ùber  entwicklungs- 
pbysiologisobe  Wirkungen  von  Genen. 

Fiir  eine  derartige  Untersuchung  schien  unter  den  Letalmutanten 
von  l)rosnphiln  tnehinognsier  die  von  Herrn  Dr.  ('..  \>.  I.hmm.i.-- 
(imveroffentlicbt)  entdeckte  Mutation  ,Jethal-giant"  (Symbol:  Igl) 
speziell  geeignet.  Der  autosomale  Faktor  Igl  (Chromosom  II;  8,2) 
ist  rezessiv,  d.  h.  die  beterozygoten  Igl- Individuen  sind  vôllig 
normal. 

Ein  ..balancierter"  Stamm  der  Kombination  Igl  en  bwjCy  liefert 
25°0  bomozygote  Igl  en  /ne  Igl  en  /nc-.Xarlikomriien.  Dièse  Larven 
konnen  wir  auf  Grund  der  Fàrbung  ihrer  Malpighi'schen  Gefàsse 
(Wirkungen  der  Gene  cinnabar  —  en  und  brown  =  bw ;  Beadle 
1937)  von  den  50%  nichtdetalen  Igl  en  bwjCy-harven  unterscheiden 
(Hai)orn  1937  a).    Der  l-'aktor  Curh/ (<'//),  «1er  liomozvgot  eben- 
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l'alls  létal  wirkt.  verhindert  (als  Inversion)  den  Faktorenaustausch. 
Die  25°0  Cy  fy-Zygoten  sterben  in  der  Regel  schon  innerhalb  der 
Eihûllen. 

Wie  in  t'riiheren  Mitteilungen  (Hadorn  1937  a,  1937  b)  ausge- 
fûhrt  wurde,  entwickeln  sich  die  homozygoten  Igl-Tïere  àusserlich 
weitgehend  normal  durch  aile  Larvenstadien.  Sie  konnen  bis  zur 
Zcit  iler  Yi-rpuppnng  die  irleirhe  Grosse  erreichen  wie  ihre  nicht- 
letalen  Geschwister.  Wàhrend  sich  nun  aber  dièse  im  Laufe  des 
5.  Zuchttages  verpuppen,  bleiben  die  Jelhal-giant" -Tiere  weiterhin 
auf  dem  Larvenstadium  stehen.  Spàter  allerdings  (vom  7.-12.Tage) 
bilden  auch  viele  der  Letalen  ein  mehr  oder  weniger  normales 
Puppengehâuse  (Hadorn  1937a,  Fig.  1;  S.  479).  Es  sind  dies  aber 
ausnalimslos  ,,Pseudopuppen",  ans  denen  keine  Fliegen  schlupfen. 

Man  konnte  sich  zunàehst  i'ragen,  ob  die  Imaginalentwicklung 
etwa  deshalb  gestort  wird,  weil  die  Pupariumbildung  stark  verspàtet 
einsetzt.  Dieser  Einwand  ist  wideilegt.  Implantiert  man  nàmlich 
eine  );Ringdruse"  aus  einem  genetisch  normalen  Tier  in  eine  vier- 
tâgige  Lelallarve.  dann  bildet  dièse  das  Puparium  rechtzeitig 
am  5.  Tag.  Die  Ringdriise  liefert  das  notwendige  \  erpuppungshor- 
mon  (Hadorn  1937a),  auf  das  die  /g/-Larve  reagiert  und 
trotzdcm  unterbleibt  die  Imaginalentwicklung. 

Das  Yersagen  wird  verstàndlich,  wenn  wir  die  Imaginalscheiben 
einer  erwachsenen  /g/-Larve  untersuchen.  Schon  eine  Sektion  unter 
der  Pràparierlupe  zeigt  einen  aufTallenden  Unterschied  zwischen  den 
letalen  Larven  und  den  gleichalterigen,  genetisch  normalen 
Geschwistern.  Bei  den  Normallarven  ist  das  Zentralnervensystem 
umgeben  von  grossen  anhângenden  Imaginalscheiben,  die  aile  ihre 
charakteristische  Form  und  Struktur  haben.  Bei  den  l^etalen 
erscheint  die  L'mgebung  des  larvalen  Ganglions  entweder  ohne 
jegliche  Imaginalscheiben.  oder  es  sind  hôehstens  abnormale 
Anhànge  vorhanden. 

lu  der  Abb.  1  sind  sich  entsprecliende  Schnitte  dargestellt 
durch  2  Larven,  die  aus  der  gleichen  Zuchtschale  stammen.  Beide 
Tiere  waren  zur  Zeit  der  Fixierung  96  Stunden  ait  (gemessen 
vom  Zeitpunkt  der  Eiablage  an  —  bei  25°  Zuchttemperatur).  Sie 
stehen  also  unmittelbar  vor  dem  Zeitpunkt,  in  dem  Xormallarven 
sich  verpuppen.  Beide  Schnitte  iuhren  durch  eine  knapp  vor  dem 
Zentralnervensystem  liegende  Zone,  in  der  man  die  Imaginal- 
scheiben  (IM.  S.)  in  ihrer  maximalen  Ausdehnung  trifft.  Der 
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obère  Schnitt  A 
charakterisiert  die 
Verhàltnisse  fur 
eine  nichtletale 
Igl  en  bwjCy  -  Larve  ; 
der  Schnitt  B  (un- 
ten)  fiihrt  dureb 
eine  homozygote 
/#/-Larve.  In  bei- 
den  Schnitten  sind 
getrofïen:  Schlund- 
apparat  (S.),  dorsa- 
le Hanpttracheen- 
stâmme  (TR.),  Spei- 
cheldrûsen  (SP.), 
I  Vt  I  korper  (  iï.)  und 
zahlreiche  Muskel- 
I ni n de!  (scbrafliert). 
Fiir  aile  dièse  lar- 
valen  Organe  kon ri- 
te   bis    jetzt  kein 

hervorstechender 
Unterschied  zwi- 
scIkmi  d"iii  letalcn 
und  déni  normalen 
Organismus  nach- 
gewiesen  werden. 
Dagegen  ist  der 
Ausbildungs- 
z  u  s  t  a  n  (1  «1er 
Imaginais  c  h  ei- 
b  e  n  àusserst  ver- 
schieden.  Beim  nor- 
malen Tier  (A)  ful- 
len  die  Imaginal- 
scheiben  (l.\l.  S.) 
dichtgedràngt  den 
Raiim  zwischen 

Schlundapparat 


Abb.  1. 

A.  Schnitt  durch  eine  verpuppungsreife  Normal- 

Larve  mit  ausgebildeten  Imaginalscheiben 
(IM.S.). 

B.  Schnitt  durch  eine  Letal-Larve  mit  degene- 

rierten  Imaginalscheiben  (IM.S.). 

Uebrige  Erklarungen  im  Text.     Vergr.  140  x . 
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und  Muskulatur.  Ihr  kleinzelliges  Gewebe  ist  sehr  kompakt,  ist 
geordnet  und  in  typischer  Weise  gefaltet.  Charakteristisch  sind 
ausserdem  die  spaltartigen  Hohlraume. 

Die  Imaginalanlage  der  Letallarve  (B.  IM.  S.),  ist  durch  drei 
kiimmerliche  Zellhaufchen  vertreten,  die  peripher  in  der  Muskel- 
zone  liegen.  Dabei  ist  auch  hier  derjenige  Schnitt  ausgewâhlt,  der 
am  meisten  imaginales  Material  enthalt.  Der  Gewebeverband  ist 
ungeordnet  und  zeigt  eine  degenerierende  histologische  Struktur. 
Im  Einzelnen  kann  die  Grosse  und  der  gewebliche  Erhaltungs- 
zustand  der  Iniaginalseheiben  bei  versehiedenen  /g/-Larven  gleichen 
Alters  etwas  variieren.  Ausnahmslos  aber  ist  die  imagi- 
na le  Anlage  nie  ht  nur  unterentwiekeU,  sondern  auch 
in  histologischer  Degeneration  begrifîen.  Eine 
Imaginalentwicklunçr  ist  auf  dieser  Grundlage  ausgeschlossen. 
Damit  wird  auch  die  Pseudopuppenbildung  verstàndlich. 

* 

*  * 

Wahrend  des  Entwicklungsablaufes  der  holometabolen  Insekten 
treten  zwei  ,,  ineinandergeschachtelte  "  Enibryonalsysteme  in 
Tatigkeit:  ein  larvales,  dessen  Potenzen  friihzeitig  realisiert  werden 
und  ein  imaginales  System,  dessen  Material  ebenfalls  auf  relativ 
friihen  Stadien  ausgeschieden  wird.  das  aber  erst  viel  spàter  in  die 
Differenzierungsphase  eintritt  (\ergl.  Geigy  1933).  Bei  der 
..homozygoten  Anwesenheit"  des  Mendelfaktors  Igl,  oder— anders 
interpretiert — beim  Fehlen  seines  normalen  Allels  entwickelt  sich 
die  larvale  Organisation  weitgehend.  vielleicht  in  vielen  Organen 
vôllig  normal.  Gleichzeitig  degeneriert  aber  das  zweite,  das 
imaginale  Embryonalsystem.  W  i  r  se  h  en  daraus,  dass 
die  versehiedenen  entwieklungsphysiolo- 
gischen  Prozesse  in  ungleichem  Ausmasse 
.von  den  Auswirkungen  des  Letalfaktors 
betroffen  w  erden.  Dièse  Feststellung  liess  sich  durch 
Transplantationsversuche  bestàtigen  (Haoorn  19376).  Es  gelang. 
Ovarien  aus  /g/-Larven  durch  Implantation  in  Normaltiere  zu 
Leistungen  zu  bringen,  die  weit  ùber  dem  stehen,  was  das  Ovarial- 
gewebe  im  \  erbande  des  letalen  Gesamtorganismus  zustandebringt. 
Mit  /«/-Hoden  dagegen  gelang  eine  solche  YYeiterzucht  nicht;  sie 
erwiesen  sich  trotz  Transplantation  als  entwicklungsunfàhig. 
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lu  der  hier  aufgedeckten  unterschiedlichen  Empfindlichkeit 
der  verschiedenen  Organsysteme  fiir  einen  Letalfaktor  zeigt  sicli 
eine  eindrùckliche  Parallèle  zu  den  organspezifischen  und  pliasen- 
spczilisclit'ii  Fntwieklungsanomalien,  wie  sic  m  Amphibien- 
merogonen  durch  eine  disharmonische  Kern-Plasmakombination 
vei'iirsachl  weiden.  (Bvltzku  F.  und  i>k  Roche  V.  1936;  Hadorn 
1937c).  Hei  t)lethal-giant"  handell  es  sicli  uni  die  Reaktion  auf 
eine  einzelne  Mendeleinheit  (Gen  oder  event.  Deficiency),  wàhrend 
beim  Mastardmerogon  ein  ganzes  artfremdes  Genoni  in  die  entkernte 
Eizelle  eingefiihrt  wird.  Fiir  beide  Fàlle  gilt  es  festzustellen,  wann 
die  létale  Xellkonstitution  im  einzelnen  Organ  ilire  verderblichen 
Aiiswirkungen  zeitigt,  wo  sie  primàr  schiidigt  und  wo  der  Einfluss 
iiur  eine  seknndi'ire  Korrelat  ionsslorung  ist.  Ist  einnial  die  primàre 
Auswirkung  eines  letalen  Kernfaktors  aufgedeckt,  dann  darf  nian 
annehiiKMi,  dass  der  Ablauf  der  betrefïenden  Entwicklungsphasen 
in  besonderem  Masse  genbedingl  ist. 
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Uber  eine  halbseitige  Mutations- 
Chimâre"  des  Wellensittichs, 
Melopsittacus  undulatus  Shaw. 

von 

Hans  STEINER 

(Aus  dem  zoologisch  vergleichend-anatomischen   Institut  der 
Universitàt  Zurich. ) 

Mit  i  Textfiguren. 

Sogenannte  Halbseiter"  sind  im  Tierreich  hauptsâchlich  als 
Zwitter  oder  Gynander  bekannt,  d.  h.  Endividuen,  welche  neben- 
einander,  meist  halbseitig,  mânnliche  und  weibliche  Geschlechts- 
merkmale  auïweisen.  Sie  sind  deshalb  auch  nur  bei  Tieren  mit 
slark  entwickeltem  geschlechtlichem  Dimorphismus,  wie  Insekten, 
aber  auch  Vôgeln,  leicht  zu  erkennen.  Die  Entstehung  dièses 
Gynandromorphismus  geht  allem  Anschein  nach  auf  Abweichungen 
der  norinalen  l'berl  ragung  der  ("îeschlecht  schroinosomen  wàhrend 
der  Befruchtung  und  der  ersten  Furchungsteilung  zurùck.  Der 
Kôrper  des  Gynanders  ist  zugleich  XX  und  XY  nebeneinander, 
so  dass  in  râumlich  von  einander  getrennten,  aber  benacbbarten 
Kôrperteilen  mânnliche  neben  weiblichen  Geschlechtsaktivatoren 
vorhanden  sind  und  in  diesen  Teilen  die  entsprechenden  miinn- 
lichen  oder  weiblichen  Merkmale  zur  Kntw  icklung  bringen. 

Ira  einzelnen  stehen  sich  versch.iedene  Ansichten  uber  den 
eigentlicherj  Mecbanismus,  der  zur  Ausbildung  eines  Gynanders 
fuhren  soll,  gegenûber,  auf  die  hier  nient  nâher  eingetreten  werden 
kann;  lediglich  auf  die  von  Morgan  und  Bridges,  1919,  aufge- 
stellte  sogenannte  Eliminât  ionshypothese  sei  be- 
sonders  hingewiesen,  da  sie  geeignet  erscheint,  nicht  bloss  Halh- 
seiter-, sondern  auch  andere  unregelmâssige  Mosaikzwitterbildungen 
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zu  erklaren.  Nacli  ihr  soll  schon  wâhrend  der  ersten  Furchungs- 
teilung  ein  X-  \on  den  zwei  X-Gonosomen  nicht  in  die  Âqua- 
torialplatte  der  Tochterzelle  iibertreten,  sondern  eliminiert  werden, 
so  dass  die  Kôrperhalfte  des  Tieres,  welclie  von  dieser  Zelle  ab- 
stammt,  entgegengesetzt  znr  anderen  Halfte  geschlechtlich  diiïe- 
renziert  wird.  Tri 1 1  dièse  Kliinination  auf  spàteren  Furchungs- 
teilnngen  ein.  dann  niiiss  ein  Fleckenmosaik  mit  einzelnen  invers 
geschlechtlichen  Kiirperteilen  entstehen,  ein  sogenannter  Mosaik- 
zwitter.  \  ielleicht  kdnnlen  auf  dièse  Weise  selbst  die  bekannten 
Fk'Gs'i  En'sclien  Zwitterbienen  ihre  Deutung  finden  unter  der 
Annabnie,  dass  bei  ihnen  sogar  die  Elimination  einer  ganzen 
Cbromosomengarnitur  eingetreten  sei  (vgl.  Boveri,  1915,  und 
R(')sch,  1928).  Aile  genannten  Zwïtterbildungen  der  Insekten  und 
Vôgel  (bekannl  sind  ferner  solche  bei  Krebsen,  Haifischen  u.  a.) 
sind  endlich  besonders  intéressant  durch  den  Umstand,  dass  sie 
unzweideutig  eine  nicht  hormonalbedingte  Ausbildung  i  tirer 
sekundâren  Geschlechtsmerkmale  erweisen  und  nahe  legen,  dass 
dièse  in  erster  Linie  von  den  genetischen  Beziehungen  zwischen 
den  Gonosomen  und  Autosomen  abhàngig  ist. 

Zu  den  gynandromorplien  Halbseitern  bilden  nun  die  „somati- 
scben  Halbseiter".  welclie  auf  ein  und  demselben  Individuum  in 
âhnlicher  halbseitiger  \'erteilung  verschiedene  Rassen-  oder  gar 
Artmerkrnale  aufweisen,  eine  intéressante  Parallèle.  Solche  Doppel- 
wesen,  welche  in  ihrem  Kôrper  Merkniale  verschiedener  Varietàten 
oder  Arten  nebeneinander  zur  Ausbildung  bringen,  werden  allge- 
niein  als  „Chimàren"  bezeichnet,  wobei  nach  ihrer  Entstehungs- 
weise  kiinstlicbe  Chiniaren  (Pfropfbastarde,  Appositions-  und 
linplantationscliimaren)  und  natiirliche  Chimaren  (Pelargonien, 
Knospenniutat ionen.  soinat ische  Mutât ionen)  unterschieden  werden 
konnen.  Aile  bisher  bei  Tieren  bekannt  gewordenen  natiirlichen 
Chimaren  [Drosophila,  Huhnclien  u.  a.)  zeigen  lediglich  eine 
rassenmassige  unterschiedliche  Merkmalsausbildung,  so  dass  sich 
die  Annahme  ihrer  Entstehung  durch  somatische  Mutationen 
besonders  aufdrangt. 

Einzigartig  schone  und  deutliche  somatische  Halbseiter  sind 
neiierdings  beim  Wcllensittich,  dieseni  massenhafl  in  verschiedenen 
Farbvarietaten  geziichteten  kleinen  Papagei  aufgetreten  (vgl. 
Steiner,  1932  a  u.  b).  Seit  dem  im  Jahre  1930  erstmals  bekannt 
gewordenen  Fall  solcher  Halbseiterwellensittiche  (Dunckbr,  1932) 
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sind  lus  lieute  l!i  snlche  Individuen  hesrhrieben  wonlen  (Ciîkw 
;iikI  Lamv,  l!».'ir>),  zu  vvelchen  nun  norh  zwei  eigene  Beobaehtungen 
kommen.  Sie  zeiehnen  sich  aile  dadurch  ans,  dass  sie  entweder 
auf  (1er  einen  Korperhàlfte  anders  gefàrbl  sind  als  auf  der  anderen 
(eigentlicbe  Halbseiter),  oder  dass  einzelne  anders  gefarbte  Regionen 
auftreten  (Fleckenmosaik-Hildung).  Auffàllig  ist  t'erner,  dass  dièse 
unterschiedliche  Ausbildung  versehiedener  Fàrhungen  auf  ein  und 
deniselben  Individuum  sich  nur  auf  zwei  Farbungsfaktoren  bezieht, 
erstens  auf  das  spezilische  gelbe  Federpignient  des 
Wellensitticbs  (vgl.  auch  Yoelker,  1936),  bei  dessen  mutativem 
Ausfall  ans  Griin  1  îJa u  und  ans  Gelb— Weiss  entsteht ,  und  zweitens 
auf  den  F  e  d  e  r  s  i  r  u  k  t  urfaktor,  dessen  mutalive  Ande- 
niiii,'  iin  heterozygoten  Zustande  ans  grunen  Vogeln  dunkelgrùne, 
ans  gelben  dunkelgelbe  und  aus  blauen  kobaltblaue  fiervorgelien 
lâsst,  wàhrend  im  Imniozygoten  Zustande  die  entsprechenden 
olivfarbenen,  olivgelben  und  grauen  (sog.  mauve)  Vôgel  gebildet 
vverden.  Dièse  beiden  Faktoren.  der  gelbe  Lipochromfaktor  (L) 
und  der  Strukturfaktor  (S)  sind  niiteinander  gekoppelt,  liegen 
also  im  gleichen  Cliromosom.  Es  ist  somit  kein  Zufall,  dass  gerade 
die  durch  sic  und  ihre  mutierten  Allelomorphen  bedingten  Fàr- 
bungsinerkinale  die  Halbseiterverteilung  aufweisen:  demi  offenbar 
ist  es  nur  dièses  Cliromosom,  welclies  im  heterozygoten  Zustand 
die  eingangs  ervvahnten  Alterationen  erleidet.  Crossing-over  kommt 
in  ca.  7%  der  Falle  zwischen  L  und  S  vor  (Stkineh,  1î».'!2  <i).  Die 
bisher  bekannt  gewordenen  Halbseiter  und  Mosaiks  zeigen  nun 
folgende  Hàufigkeil  der  halbseitigen  \erteilung  der  beiden  Fàr- 
bungsfaktoren  (vgl.  auch  Crew  und  Lamy,  L935): 


Halbseiter,  redits — links  oder  links — rechts: 

□ — Il  griin — blau    .   .   .  . 

,,   gelb — weiss  .  .  .  . 


Ss — ss  .  . 
LISs— llss 


dunkelgriin — griin 
koball  blau.  .  . 
dunkelgriin — blau 


8  Exemplare. 

2  Exemplare  (davon 
Ex.  der  vurliegen- 
den  Mitteilung). 

I  Kxeuiplar. 

7  Fxemplare. 

I  Fxi'iiiplar. 


Mosaiks,  unregelmâssige  Flecken  an  Kopf  und  Brust: 

Ll-  11  griin — blau  ....    2  Exemplare  (davon  1 

Ex.  ei<;ener  Reo- 
bachtung). 
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Eine  erste  Interprétation  der  Wellensittich-Halbseiter  bat 
Duncker,  1932,  im  Sinne  der  von  Goldsi  h  m  un  and  Katsuki, 
1928-1931,  gegebenen  Erklarung  fur  den  Gynandromorphisrnus 
und  die  Mosaikbildung  beim  Seidenspinner  versucht,  nach  welcher 
es  sich  um  die  Entwicklung  eines  zweikernigen  und  von  zwei 
gen<it  ypisrh  ximsi-IhimIcihmi  Spi'i-makernen  1»<*  t'ru<- li  t  et  en  Fies  han- 
deln  iniisse.  Darnach  rniissten  aber  aucb  beiin  VVellensittich 
Gynander  auftreten,  was  bis  heute  nicht  der  Fall  gewesen  ist.  Auf 
Grund  einer  Beobachtnng.  auf  welche  icb  andernorts  besonders 
aufmerksam  gemacht  habe  (1932  a,  S.  136)  und  die  darin  besteht, 
dass  der  mutierte  Strukturfaktor  (âhnlich  verhalt  sich  aber  aucb 
der  gelbe  Pigmentfaktor)  nach  Art  der  namentlich  bei  den  bestandig 
umschlagenden  Varietàten  der  Pflanzen  anzunehmenden  Labil- 
mutationen  sehr  hâufig  in  seinen  Ausgangszustand  zuruckmutiert, 
kam  ich  jedoch  schon  1932  dazu  anzunehmen,  dass  bei  den  YVellen- 
sittich-Halbseitern  viel  cher  ein  Fali  zygotischer  Reversion  der 
betreffenden  Mutation  vorliege,  bei  welchem  schon  wàhrend  der 
ersten  Furchungsteilung  der  Eizelle  die  Ruckmutation  eingetreten 
sei,  so  dass  die  von  den  Tochterblastomeren  abstamnienden  Kerne 
in  dieseni,  von  der  Reversion  betroffenen  Gen  verschieden  sein 
niùssten  (Steineh.  1932  g,  S.  160,  Fussnote).  Selbstverstàndlicli 
hatte  aucb  jede  andere,  die  betreffenden  Gene  alterierende  Mutation, 
vor  allem  aber  auch  die  Elimination  derselben  durch  Ausfàlie  von 
gan-zen  Chromosomenstùcken,  dieselbe  Wirkung.  Diesen  Stand- 
punkt  der  bereits  erwâhnten  Eliminationstheorie  haben  neuerdings 
in  der  Tat  Crew  und  Lamy,  1935,  zur  Deutung  der  ^'ellensittich- 
Halbseiter  eingenommen.  Da  es  meiner  Ansicht  nach  nicht  môglich 
ist,  zwischen  diesen  beiden  Ansichten  zur  Zeit  endgidtig  zu  ent- 
scheiden,  sei  es  gestattet,  im  nachfolgenden  dièse  Frage  noch  offen 
zu  lassen  und  lediglich  ganz  allgemein  von  einer  ^Mutation"  zu 
sprechen,  welche  die  betreffenden  Faktoren  auf  einer  bestimmten 
somatischen  Entwicklungsstufe  veranderte  oder  gar  ausschaltete. 

Somatische  Mutationen  kônnen  in  allen  Stadien  der  Ontogenèse 
auftreten.  Nachdem  meine  Beobachtungen  zeigten,  dass  Mutationen 
namentlich  des  Strukturfaktors,  aber  auch  des  gelben  Pigment- 
faktors,  innerhalb  der  Enddifferenzierungszellen  der  Federn  sehr 
hàufig  auftreten,  war  zu  erwarten,  dass  sie  auch  in  friiheren  em- 
bryonalen  Zellgenerationen  auftauchen  kônnten.    Die  Halbseiter 
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sind  min  tatsàchlich  ein  Beleg  dafûr,  dass  sie  schon  in  der  Zygote 
wirksam  werden  kiinnen.  Bekannt  sind  beim  Wellensittich  auch 
Fâlle,  bei  welchen  nue  die  Urgeschlechtszellen  von  ihnen  betrofïen 
wurden  (Steiner,  1932  a,  S.  139).  Der  hier  bekannt  gegebene 
einzigartige  nene  Fall  eines  Halbseiters  beweist  aber  endlich,  dass 
sie  auch  aut  einein  spâteren  Furchungsstadium  des  sich  entwickeln- 


Fig.  1. 

Dorsalansiclit  des  liaU>seiti<jen  Mosaik-Wellensittichs.  Die  in  der  Abbildung 
schwarz  ge/.eichneten  Flecken  sind  iin  Original  leurlitend  gelb,  ailes  iibrige 

weiss  ausgebildet. 


den  Eies  eintreten  kônnen.  Es  handelt  sied  nàmlich  una  einen 
halbseit  igen  Wellensittich,  der  auf  der  rechten  Korperseite  weiss, 
auf  der  linken  jednch  inosaikartig  gell)  und  weiss  gesprenkelt  ist 
(vgl.  Fig.  1  und  2).  Die  gelbe  Sprenkelung  umfasst  grôssere  und 
kleinere  Areale.    Sie  wird  aber  nur  ausnahmsweise  durch  voll- 
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stàndig  gelbe  Federn  hervoraerufen,  vielmehr  sind  die  Federn 
selbst  in  hochst  variabler  Art  und  Weise  gelb  und  weiss  gestreift 
(vgl.  Fig.  4).  Einige  wenige  gelbe  Sprenkel  sind  ùber  die  Korper- 
mediane  auf  die  andere  Seite  verlagert  (am  Nacken,  Bauch,  rechte 
Backe).    fn  solchen  Einzelheiten  erinnert  dieser  Halbseitenmosaik 


Fig.  2. 

Ventralansicht  des  halbseitigen  Mosaik-Wellensittichs.  Zu  beachten  sind 
neben  den  vielen  kleineren  auch  die  einzelnen  grôsseren  gelben  Flecken,  z.B. 
am  inneren  Handgelenk,  Schenkel,  u.a.m.;  ferner  das  Ubergreifen  einzelner 
Flecken  liber  die  Kôrperniediane  auf  die  redite  Seite.  namentlich  an  der  Baeke. 


sebr  an  das  Erscheinungsbild  der  bilateralen  somatischen  Mosaiks, 
welche  Goldschmidt  und  Katsuki  (Joe.  cit.)  von  Seidenspinner- 
raupen  beschrieben  haben.  Doch  kann  die  von  ihnen  zur  Deutung 
der  entwicklungsgeschichtlichen  Vorgànge,  welche  zur  Mosaik- 
bildung  fùhrten,  vertretene  Ansicht,  dass  ausgehend  von  den  zwei 
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verschiedenen  Kernen  der  Zygote  deren  Derivate  infolge  verscbie- 
dener  Teilungsgeseliwindigkeiten,  Zellverscbiebungeil  u.  a.  m.  eine 
mehr  oder  weniger  kotnplizierte  Mosaikanordnung  annàbmen, 
kaurn  auf  die  Yerlialtnisse  des  sich  ganz  anders  als  das  Insektenei 
entwickelnden  Yogeleis  iil)ertragen  werden.  Xach  allein,  was 
bereits  erwâhnt  wurde,  bin  ich  vielmelir  geneigt,  gerade  in  der 
mosaikartigen  Anordnung  der  gelb-weissen  Fàrbung  und  ilirer 
balbseitigen  Verteilnng  die  Bestâtigung  der  Vermutung  zu  finden, 
dass  jene  einer  mehrmaligen  Mutation  des  Faktors  L  in  sein 
rezessives  Allel  ]  (oder  einer  wiederholten  Elimination,  was  sich 
genau  gleich  auswirken  miissle)  zuzuschreiben  sind.  In  Figur  3 
lial)c  ich  versucht,  die  entwicklungsgeschichtliche  Entstehungs- 
weise  dièses  Mosaik- Halbseiters  sebeinatiscb  darzustellen.  Xacli- 


teci 


:KfeKorperWfle      -^Ê^        Urtke  Korperbâlfte 


weiss 


2  Tûrdjuwjd 


iA  £îb  irPro  m  m 


ffl'i''fïl«:fl^.fflfi|fiwNf|5.rpC)T]. 


m  m  bj  A  A  A  rA  mm  a  ' 


il  iTrc  nui  f  fflfifffl  mil  mm  m"  m 


weiss 


qelb-weisses  Mosaik 


Fie.  3. 

Sihfinatisrlif  DarstHlwng  der  nnituiasslichi'n  Kntstt'hungsweist'  des  llalh- 
seiter-Mosaiks.  Ausgehend  von  einer  fur  das  Merkmalspaar  gelb-weiss  hetero- 
/.ygnten  l>fl'ni(  liti-tt'ii  Kizelle  wini  angenommen,  dass  si  lion  in  der  ersten  nnd 
in  den  nachfolgenden  Furchungsteilungen  wiederliolte  ,,  Mutationen  "  das 
dominante  Gen  fur  Gelb  ausscnalten  oder  in  sein  rezessives  AJlelomorph 
{=  weiss)  verwandeln.  Die  Môglichkeit  des  teilweisen  Obergreifens  Uber  die 
Kôrpermediane  der  Derivate  von  ursprùnglich  entgegengesetzt  gelagerten 
Blastoineren  ist  in  der  letzten  Zellgeneration  angedeutet. 
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Hem  es  Patte rson ,  1929,  gelungen  ist,  dureli  Bestrahlung  bei 
Drosophila  somatische  white-Mutationen  auszulosen,  welche  je 
nacli  ilf'jn  l-jiiwickliiiiu-sslailiuiii  zur  Uildung  verschieden  grosser, 
mosaikartiger  weisser  Flecken  fiihrten,  scheint  die  hier  vertretene 
Ansehauung  auch  eine  experimentelle  Bestatigung  gefunden  zu 
haben.  Die  verschieden  grosse  Ausdehnung  der  Mosaikflecken  im 
vdilicgenden  Fall  ware  darnach  in  der  Tat  im  Sinne  der  schema- 
lisclnMi  I  )arstellung  auf  Kigur  .'!  als  aut'  \  eischiedenalt  rigcn  Zell- 
gt'ncrationsstufen  eingetretene  Mutationen  zu  deuten. 

Der  beschriebene  Halbseiten-Mosaik  vvurde  im  Sommer  1934  in  der 
Volière  des  Herrn  Mosimann  in  Dotzingen  an  der  Aare  entdeckt.  Dort 
war  er  in  einem  Fluge  von  vielen  Dutzenden  von  vorwiegend  weissen 
\\  l'Ilensittichbrutpaaren,  miter  weichen  sicli  ;dier  auch  einige  wenige 
gelbe  befanden,  aïs  einziger  Halbseiter  unter  vielen  Hundert  Jungen 
erziichtet  worden.  Die  Annahme  ist  durchaus  berechtigt,  dass  er  von 
gelb  und  weissen  Eltern  abstammte.  so  dass  die  Bedingung  des  hetero- 
zygoten  Zustandes,  aus  welchem  allein  sich  die  halbseitige  Manifestierung 
rezessiver  Charaktere  verwirklichen  kann.  bei  ihm  erfiillt  gewesen  sein 
dùrfte.  Das  Tier  wurde  am  19.  August  1934  zu  Zucht versuchen  ùber- 
nommen.  Als  Mànnchen  wurde  es  1935-36  mit  einem  weissen  Weibchen 
gepaart:  erhalten  wurden  8  weisse  Junge,  die  keine  Spur  einer  Gelb- 
fârbung  aufwiesen.  In  der  Ruckkreuzung  mit  einer  eigenenen  Tochter 
wurden  wiederum  lauter  weisse  Junge  erzielt.  so  dass  anzunehmen  ist, 
dass  in  der  Keimbahn  des  vàterlichen  Halbseiters  bereits  das  Gen  fur 
gelbe  Pigmentbildung  fehlte.  Eine  Yererbung  irgend  einer  Halbseiter- 
veranlagung.  die  nach  der  hier  gegebenen  Erklàrung  auch  nicht  zu 
erwarten  war,  konnte  somit  nicht  nachgewiesen  werden. 

Endlich  ist  der  vorliegende  Halbseiterrnosaik  noch  bedeutungs- 
voll  im  Hinblick  auf  die  merkwùrdige  Tatsache,  dass  die  beiden 
Fârbungsvarietaten  selbst  auf  der  einzelnen  Feder  eine  mosaik- 
artitre  \  erteilung  aufweisen  konnen  (vgl.  Fig.  4).  Es  muss  ange- 
nomrnen  werden,  dass  die  ani  Grunde  des  Federfoliikels  kreisfôrmig 
angeordneten  Matrixzellen,  die  Mutterzellen  der  sich  neu  bildenden 
Feder,  ebenfalls  ein  mosaikartiges  Xebeneinander  mutierter  und 
nicht  mutierter  Zellen  besessen  haben.  Beim  Wachstum  der  Feder 
musste  aus  einem  solchen  gemusterten  Follikel  eine  làngs  der 
Wachstumsrichtung  streifenfôrmige  Zeichnung  auf  der  Feder  sich 
entwickeln,  wie  sie  in  der  Tat  im  vorliegenden  Falle  nachzuweisen 
ist.  Nach  jeder  Mauser  entwickelten  sich  die  Federmuster  in  genau 
gleicber  Weise,  und  systematische  Rupfversuche,  welche  an  der 
4.  Handschwinge  durchgefùhrt  wurden,  ergaben,  dass  dièse  Feder 
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lus  in  aile  Einzelheiten  genau  gleich  neugebildet  wurde  (vgl.  Fig.  4a). 
Daraus  geht  hervor,  dass  der  Federkeim  in  hobem  Masse  ein 
autonomes,  sich  selbst  differenzierendes  Gebilde  ist,  das  namentlich 
mil  Bezug  auf  die  Ausbildung  des  Fârbungsmusters  allein  von 
der  genetischen  Detenninierung  der  Matrixzellen  abhàngig  ist 
(vgl.  Montalenti.  J!».'!4).  Recht  intéressant  ist  jedoch  darûber 
hinaus  noch  die  Erscheinung,  dass  ein  Farbungsstreifen,  wie  er 
/..  B.  auf  den  oberen  linken  Fliigelarmdeckfedern  verschiedentlich 
entwickell  ist,  auf  mehrere  iibereinandergelegene  Federn  ûbergreift 


Fig.  4. 

Streifenfôrmige  Ausbildung  des  gelb-weissen  Mosaiks  auf  der  einzelnen  Feder. 

a  -  i.  linke  Handschwinge,  welche  im  Rupfversiu-h  bis  in  die  kleinsten 
Einzelheiten  genau  gleich  neu  gebildet  wurde.  b  =  Zusammengehôrende 
Keihe  klcincr.  mittlen-r  nnd  ^rosser  I »c<  klVdern  der  <>.  linken  Annschwinge, 
dif  ,iN  >-t>l  c  1 1 1 1  k  dar^i'stfllt  ist:  drr  ^rlhc  Medinnstivif  alli'r  dii-scr  I'imIitii 
hildct  in  (Ici'  zur  1  »  <  '  i  k  1 1  n  Li  ^vlirach  tcn  nat  nrlichi-n  I'Vdcrreihe  einen  cinhrit- 
lichen  liingeren  Farbstreifen.  c  =  untere  Fliïgeldeckfedern. 

uiiil  den  Eindruck  eines  einheitlichen  Fârbungsmusters  hervorruft 
(\<,r!.  l-'ig.  \  h);  gleiches  isl  ja  von  selir  vielen,  wenn  niclil  dru 
iiM'istrii  Wildvogelfarbungen  bekannt.  Fine  Erklârung  hierfiir 
kann  woh]  nur  unter  der  Annahme  gefunden  werden,  dass  in  der 
embryonalen  Hautdecke  sich  bereits  in  streifen-  oder  auch  flecken- 
IVtrmiger  Aiisbreitung  gewisse  virtuelle,  |>rosj>ektive  Farbungs- 
muster  anlegen,  welche  spàter  auf  die  in  reihenformiger  Anord- 
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nung  zur  Ausbildung  gelangenden  Federpapillen  iibergehen  und 
ihre  définitive  Ausfarbung  bestimmen. 

So  scheint  dieser  Mosaik-Halbseiter  oder  dièse  Mutations- 
Chimàre,  wie  er  auch  genannt  werden  konnte,  in  rnelirfacher  Hin- 
sicht  recht  bedentungsvoll  zu  sein:  einmal  beweist  er  die  Moglich- 
keit  des  Auftretens  natiirlicher  somatischer  Mutationen  in  friihen 
initi'Lrt'nt'(isr|i.'i!  Zellsenerat ionsst ufen  :  Cerner  bestâtigl  er  in  ein- 
deutiger  Weise  auch  bei  einem  hoheren  Wirbeltiere  die  Môglichkeit 
der  autogenen  Entw  icklung  als  Selbstditîerenzierung  von  bestimm- 
ten  Merkmalen  (hier  Federfârbungs-  und  Federstrukturnierkmalen) 
schon  von  der  allerersten  Furehungsteilung  an,  und  endlicb  ge- 
wàhrt  er  einen  weitgehenden  Einblick  in  die  entwicklungsgeschieht- 
lichen  Vorgànge  der  Federf'arbung  und  -Zeichnung  selbst.  Die 
genane  l'ntersuchung  solcher  somatischer  Mutationen  erofïnet 
deshalb  redit  intéressante  neue  Wege  zur  phànogenetischen 
Merkmalsanalyse. 
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Introduction. 

lîit'ii  que  la  thyroïde  ait  été  énormément  étudiée,  nos 
connaissances  sur  le  mode  de  sécrétion  et  d'excrétion  de  son 
hormone  sont  encore  très  fragmentaires.  La  cellule  thyroïdienne 
est  en  effet  douée  d'une  double  polarité  sécrétoire:  elle  n'excrète 
du  côté  de  l'acinus  qu'une  partie  de  sa  sécrétion  qui  s'accumule 
sous  forme  de  réserve  et  paraît  pouvoir  déverser  dans  le  sang  direc- 
tement, par  son  pôle  basai,  une  partie  des  produits  élaborés.  Or 
ceux-ci  soni  invisibles.  Enfin,  la  mobilisation  de  la  colloïde  mise  en 
réserve  nécessite  un  passage  en  sens  inverse  au  travers  de  la  cellule 
thyroïdienne  grâce  au  processus  de  résorption. 

Ces  trois  phénomènes:  sécrétion,  excrétion  apicale  ou  basale, 
résorption  I ransrellulaire,  peuvent  se  superposer  et  bon  comprend 
alors  la  complexité  du  problème. 

La  découverte  de  l'hormone  thvréost  imulante  préh ypophysaire 
(LoEB,  Aron,   L929)  a  marqué  un  progrès  dans  ces  recherches. 


*  Une  partie  de  ce  travail  a  été  exécuté  en  collaboration  avec  M.  H.  Ai.t- 
SCHULER. 
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Cette  hormone  mobilise  les  réserves  colloïdiennes  de  la  glande  et 
provoque  leur  déversement  dans  le  sang.  Les  réactions  physiolo- 
giques qui  en  résultent  sont  identiques  au  syndrome  d'hyperthy- 
roïdisme  caractéristique  de  la  maladie  de  Basedow  ou  du  traitement 
intensif  par  la  thyroxine:  augmentation  du  métabolisme  de  base, 
amaigrissement,  tachycardie,  exophthalmie.  etc.  Il  est  donc  plau- 
sible d'admettre  que  l'élimination  de  la  colloïde  dans  le  sang 
corresponde  à  la  mobilisation  de  l'hormone  elle-même.  L'étude 
histologique  de  ce  processus  accéléré  doit  nous  renseigner  sur  la 
réaction  normale  qui  se  passe  au  ralenti. 

Les  expériences  ont  montré  —  et  les  nôtres  en  sont  une  illustration 
saisissante  —  que  cette  résorption  est  particulièrement  rapide  et 
pratiquement  achevée  en  24  heures.  L'effet  physiologique  persiste 
néanmoins  pendant  12-16  jours  lorsqu'on  prolonge  le  traitement. 
Il  doit  y  avoir  par  conséquent  néosécrétion  d'une  substance  active 
qui  n'est  pas  de  la  colloïde.  Quelle  est  cette  substance,  où  se 
forme-t-elle  ?  Est-elle  excrétée  directement  dans  le  sang,  par 
inversion  de  la  polarité  sécrétoire  de  la  cellule,  ou  résorbée  secon- 
dairement après  déversement  dans  l'acinus  ?  C'est  là  un  problème 
que  nous  croyons  avoir  été  les  premiers  à  étudier. 

Si  l'on  continue  le  traitement,  il  survient  une  phase  d'accou- 
tumance, découverte  par  Loeb,  retrouvée  par  Aron  et  ses  élèves, 
bien  étudiée  par  les  écoles  de  Collip,  de  Guyknot  et  de  Parkes. 
Peu  à  peu  la  glande  cesse  de  réagir  à  la  stimulation  des  injections 
quotidiennes  d'hormone  préhypophysaire  et,  au  bout  de  18  jours  en 
moyenne,  elle  reprend  un  aspect  de  repos  glandulaire  parfois  même 
exagéré.  La  glande  est  alors  réfractaire  à  tout  stimulant  de  même 
nature  et  le  sérum  de  l'animal  immunisé  est  protecteur  pour  un 
animal  frais  soumis  au  même  traitement. 

Au  cours  de  cette  phase  d'accoutumance,  une  nouvelle  colloïde 
fait  son  apparition  et  remplit  peu  à  peu  les  acini.  D'où  vient-elle  ? 
Comment  se  forme-t-elle  et  comment  est-elle  excrétée  dans  l'acinus  ? 

Ainsi  les  deux  phases  de  l'expérience:  résorption  de  la  colloïde 
préexistante  et  néosécrétion  de  cette  matière  sont  provoquées 
par  le  même  traitement  et  doivent  nous  renseigner  sur  les  processus 
normaux  dont  la  thyroïde  est  le  siège. 

Disons  tout  de  suite  que  nos  expériences  ne  nous  ont  donné  de 
résultats  satisfaisants  qu'en  ce  qui  concerne  la  résorption  de  la 
matière  colloïde. 
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L'étude  histologique  de  l'activation  a  fait  l'objet  de  plusieurs 
recherches  parmi  lesquelles  je  citerai  celles  de  Aron,  Okkels, 
Severinghaus  et  Miss  Grant.  Nos  résultats  confirment  ou 
modifient  les  conclusions  de  ces  auteurs. 

I.  Phase  de  résorption  dk  la  colloïde. 

Le  phénomène  le  plus  saillant  au  cours  des  premières  phases 
de  l'activation  thyroïdienne  est  la  résorption  progressive  de  la 
colloïde  intraacinaire  qui  a  disparu  en  très  grande  partie  au  bout 
de  24  heures. 

Cette  résorption  s'accompagne  de  la  vacuolisation  périphérique 
puis  généralisée  de  la  colloïde  observée  par  tous  les  auteurs.  L'appa- 
rit  ion  de  ces  «vacuoles  dites  de  résorption»  coiffant 
chaque  cellule  traduit  évidemment  un  phénomène  d'hydratation 
de  la  colloïde  qui  permet  ensuite  sa  diffusion  transcellulaire. 

Au  bout  de  3/4  d'heure  à  3  heures,  elles  sont  petites,  clairsemées, 
deviennent  plus  hautes  et  forment  une  couronne  continue  au 
bout  de  4  heures,  gonflent  et  sont  fortement  distendues  de  la  6me 
à  la  12mc  heure,  ne  laissant  qu'un  réticulum  résiduel  de  colloïde 
intervacuolaire. 

Ces  vacuoles  préexistent-elles  dans  la  glande  vivante  ou  ne 
sont-elles  qu'un  artefact  de  fixation  ?  Cette  dernière 
hypothèse  est  plausible  étant  donné  leur  rareté  et  leur  taille  exiguë 
iiprès  fixation  aux  liquides  de  Heu. y  ou  de  Champy.  D'ailleurs, 
sur  une  même  coupe  d'une  glande  fixée  au  Bouin,  les  acini  péri- 
phériques, surpris  en  quelque  sorte  par  le  fixateur,  ne  présentent 
aucune  vacuole  et  sont  tapissés  par  de  hautes  cellules  claires, 
turgescentes,  hydratées:  leur  portion  apicale  fail  dans  la  colloïde 
intacte  une  saillie  en  forme  de  dôme.  Dans  la  zone  des  vésicules 
sous-jacentes,  nous  voyons  quelques  cellules  qui  expulsent  des 
vacuoles  en  se  rétractant  et- enfin,  dans  les  parties  centrales  de  la 
glande,  la  majorité  des  cellules  est  coiffée  de  ces  bulles.  En  tous  les 
cas,  ces  «  vacuoles  »  ne  sont  nullement  des  vides,  c'est-à-dire  des 
images  négatives  que  laisseraient  les  cellules  en  se  rétractant  et  en 
se  décollant  de  la  colloïde. 

Si  ces  vacuoles  ne  préexistent  pas  in  vivo,  elles  existent  alors 
dans  le  sommet  apical  des  cellules  qui  est  creusé  d'un  très  riche 
vacuome  jusqu'au  moment  où,  précisément,  la  colloïde  a  prati- 
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«1  iHMinMit  disparu.  Le  nombre  et  la  taille  de  ces  vacuoles  arti- 
ficielles  est  donc  tout  de  même  en  rapport  avec  le  degré  de  résorp- 
tion de  la  colloïde  et,  en  fait,  nous  avons  noté  une  progression 
ne  "iitestable  dans  ces  deux  ordres  de  faits. 

Le  mode  de  résorption  de  la  colloïde  est  certainement 
transcellulaire  comme  l'ont  établi  les  travaux  de  Miss  Grant  sur 
l'Amblystome  et  que  je  puis  entièrement  confirmer.  Les  vieilles 
théories  de  l'excrétion  intercellulaire  ou  au  travers  des  cellules 
couloirs  (cellules  de  Langendorff  en  fonte  colloïde  holocrine)  sont 
insoutenables.  On  voit  des  gouttelettes  colorées  en  jaune  ou  bleu 
apparaître  d'abord  au  pôle  apical  des  cellules,  émigrer  ensuite  tout 
en  se  dissolvant  du  côté  basai.  L'excrétion  dans  les  capillaires  doit 
être  extrêmement  rapide  et  invisible.  Rappelons  que  ces  capillaires 
sont  ilu  type  sinusoïde,  ayant  perdu  leur  paroi  endot liéliale  et 
faisant  entre  les  cellules  d'étonnantes  saillies,  si  bien  que  la  base 
des   cellules   baigne   ainsi   directement   dans  le   liquide  sanguin. 

On  a  admis  jusqu'ici  que  le  passage  au  travers  de  la  membrane 
cellulaire  apicale  se  fait  à  l'étal  de  substance  dissoute, chromophobe 
et  que  la  colloïde  se  reforme  par  synthèse  au  sein  de  la  cellule 
pour  redisparaître  ensuite  avant  son  excrétion  basale. 

Si  nous  n'avions  pas  étudié  par  des  méthodes  de  coloration 
spéciales  les  premiers  stades  de  l'activât  ion  (lre.gme  heure),  nous 
serions  entièrement  d'accord  et  nous  aurions  été  tenté  d'admettre 
un  phénomène  d'hydrolyse  s'eiïectuant  dans  l'admis  sous  l'influence 
de  ferments  émis  par  la  cellule,  précisément  dans  les  vacuoles  de 
résorption. 

Ce  phénomène  peut  du  reste  exister  et  jouer  un  rôle  prépondérant 
durant  les  phases  ultérieures  de  la  résorption.  Mais  l'examen  de 
glandes  prélevées  après  1,  2,  3,  4  heures,  nous  a  révélé  un  phénomène 
extrêmement  curieux,  celui  de  la  phagocytose  de  la 
colloïde  en  nature  par  les  cellules  thyroïdiennes.  Celles-ci 
en  effet,  émettent  de  nombreux  pseudopodes,  gros  et  lobulés  ou 
petits  qui  captent  les  granules  colloïdes  et  se  rétractent  ensuite, 
ce  qui  entraine  l'accumulation  au  pôle  apical,  d'un  grand  nombre 
de  gouttelettes  incluses  dans  les  vacuoles.  Nous  n'en  avons  jamais 
trouvé  à  la  base  des  cellules.  11  faut  admettre  la  dissolution  rapide 
de  cette  colloïde  intracellulaire  au  sein  du  vacuome  apical  et  son 
transport  à  l'état  chromophobe  vers  la  base  de  la  cellule. 

Signalons  que  des  inclusions  colloïdes  existent  dans  le  sommet 
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des  cellules  de  thyroïdes  normales  d'animaux  non  traités;  mais  elles 
sont  inliuiment  plus  rares,  comme  nous  avons  pu  le  montrer  en 
comparant  la  Irlande  témoin  du  même  animal  prélevée  par  t  h  y  roulée - 
tonne  1  heure  avant  l'injection  et  la  thyroïde  fixée  au  bout  de 
2  à  6  heures  après  l'administration  de  l'extrait. 

Ces  inclusions  se  font  de  plus  en  plus  rares  dès  la  6me  heure,  si 
bien  que  la  résorption  s'achève  vraisemblablement  à  l'état  dissous. 
Au  bout  de  24  heures,  la  majorité  des  vésicules  ne  présente  plus  de 
colloïde  et  a  subi  en  conséquence  un  collapsus  plus  ou  moins 
accentué. 

Au  cours  de  cette  première  phase  l'épit hélium  est  constitué 
par  de  hautes  cellules  a  sommet  arrondi,  pourvues  d'un  riche 
c  h  o  n  d  r  i  o  m  e  basai  formé  de  longs  chondriocontes  parallèles 
et  d'un  v  a  c  u  o  m  e  apical  entouré  de  mitochondries  plus 
petites. 

L'appareil  de  Golgi  est  des  plus  nets,  toujours  paranucléaire, 
sinueux,  le  plus  souvent  apical,  mais  pouvant  encercler  le  méridien 
du  noyau  et  même  pousser  des  pointes  vers  la  base  de  la  cellule. 
Il  est  nettement  distinct  et  du  chondriome  et  du  vacuome.  Il  ne 
disparait  pas  ou  ne  se  pulvérise  pas  comme  l'avait  admis  Okkels 
au  cours  des  premiers  stades.  Nous  avons  été  incapables  de  constater 
une  hypertrophie  de  cet  appareil,  éminemment  variable. 

A  mesure  que  la  colloïde  disparait,  les  cellules  redeviennent 
denses,  chromophiles,  et  l'épit  hélium  subit  une  élévation  remar- 
quable qui  triple  la  hauteur  des  cellules.  Cet  état  persiste  du 
1er  au  L4me  jour.  Le  revêtement  prend  un  aspect  palissadique.  Le 
noyau  de  basai  devient  médian  et  même  apical.  Le  chondriome  est 
alors  extrêmement  abondant  et  un  feutrage  apical  de  chondriocontes 
remplace  le  vacuome  disparu. 

Luis  un  polymorphisme  cellulaire  marqué  se  dessine  peu  à  peu. 
Beaucoup  de  cellules  sont  à  la  fois  hautes  et  larges.  D'autres  effilées 
et  coincées  entre  les  éléments  adjacents  aux  centres  de  plis  de  la 
paroi.  L'autres  encore  sont  petites,  liasses,  comme  étirées, 
recouvrant  des  amas  sous-jacents  dont  nous  aurons  à  parler  plus 
loin. 

L'appareil  de  (iolo'i  nous  parait  alors  plus  volumineux,  toujours 
paranucléaire  et  jamais  en  migration  apicale  comme  l'avait  admis 
Sevkhi.ngh ai  s.  Sa  situation  apicale  ou  basale  par  rapport  au 
noyau  avait  été  interprétée  par  Cownm    comme   le  signe  d'une 
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inversion  de  la  polarité  cellulaire,  observée  dans  1  cellule  sur  500 
chez  un  Opossum.  Cette  inversion  a  été  catégoriquement  niée 
par  plusieurs  auteurs.  Nous  ne  pouvons  que  confirmer  Cowdry, 
à  la  fois  pour  les  thyroïdes  normales  (1:  500)  et  pour  les  glandes 
activées  où  cette  inversion  devient  extrêmement  fréquente 
(2me  jour).  1/10  des  cellules  présente  ce  phénomène.  Nous  sommes 
bien  forcés  d'admettre  ici  une  relation  entre  cette  inversion  de 
l'appareil  de  Golgi  et  l'excrétion  basale  de  la  colloïde. 

2.  NÉOSÉCRÉTION. 

Les  cellules  fortement  hypertrophiées  et  polymorphes  émettent 
en  abondance  dans  l'acinus  vidé  de  sa  colloïde  en  totalité  ou  en 
partie,  des  bulles  spumeuses  de  taille  très  variable,  acidophiles  et 
structurées,  contenant  un  très  fin  réticulum  granuleux  visible 
surtout  contre  leurs  parois.  Leur  émission  est  facile  à  observer  et 
s'effectue  lorsqu'elles  sont  de  petite  taille,  de  taille  moyenne 
nu  npivs  un  (j-ontlcmenl  très  prononcé.  Elles  flottenl  ensuite 
librement  dans  la  cavité  acineuse  soit  par  groupes,  soit  isolément 
au  sein  des  résidus  de  colloïde  ou  dans  la  cavité  dépourvue  de 
colloïde  visible.  Ces  formations,  signalées  par  Aron,  ont  particuliè- 
rement attiré  notre  attention.  Elles  prennent  naissance  à  l'intérieur 
des  cellules,  dans  une  région  strictement  paranucléaire, 
mais  qui  est  à  l'opposé  de  l'appareil  de  Golgi.  Très  généralement 
en  position  basale  à  l'origine,  elles  émigrent  des  deux  côtés  du 
noyau  pour  gagner  le  pôle  apical  de  la  cellule  d'où  elles  sont  émises. 

Nous  assistons  là  à  une  véritable  néosécrétion.  Celle-ci 
représente-elle  une  autre  sorte  d'hormone  t  h  y  r  o  ï- 
d  i  e  n  n  e  ?  11  serait  intéressant  de  procéder  à  une  extraction 
de  glandes  à  ce  stade.  Que  deviennent  ces  bulles  ?  Nous  ne  le 
savons  pas  de  façon  certaine.  Néanmoins  l'étude  d'animaux 
autopsiés  entre  le  7me  et  le  10me  jour  du  traitement  nous  parait 
indiquer  qu'elles  se  dissolvent  et  qu'une  nouvelle  colloïde,  d'abord 
très  fluide,  apparaît  à  mesure  dans  les  acini  (8me  à  1  <>'"*'  jour). 
.Mais  est-ce  là  un  phénomène  causal  ?  Y  a-t-il  réellement  transfor- 
mation et  les  bulles  sont-elles  une  précolloïde,  ou  s'agit-il  de  la 
régression  d'une  sécrétion  temporaire,  spéciale,  qui  n'a  rien  à  taire 
avec  la  genèse  de  la  matière  colloïde  ?  Nous  sommes  incapables 
de  nous  prononcer  à  ce  sujet. 


HISTOPHYSIOLOGIE  DE  l'aCTIVATION  THYROÏDIENNE 


447 


3.  Accoutumance. 

Malheureusement  l'accoutu  ra  a  n  c  e  avec  réapparition  de 
la  colloïde  se  réalise  si  rapidement  (14me  à  18me  jour)  que  nous 
n'avons  pu  voir  les  étapes  de  cette  néosécrétion.  En  quelques  jours, 
la  glande  redevient  tout  à  fait  normale,  remplie  d'une  riche  colloïde 
dense,  extrêmement  peu  vacuolisée  et  l'épithélium  vésiculaire 
est  redevenu  cubique.  Les  cellules  sont  claires,  spongieuses,  à 
grand  axe,  noyau  et  chrondriocontes  parallèles  à  la  surface  de  la 
vésicule.  Le  chondriome  est  pauvre,  formé  d'éléments  trapus, 
disséminés.  L'appareil  de  Golgi  est  refoulé  des  deux  côtés  du  noyau. 
Dans  quelques  vésicules  centrales,  sinueuses,  l'épithélium  est 
plus  élevé,  présente  quelques  vacuoles  apicales,  un  chondriome 
plus  riche  et  de  rares  gouttelettes  colloïdes  intracellulaires.  Ces 
acini  sont  les  éléments  actifs  que  l'on  retrouve  dans  toute  glande 
en  fonctionnement  normal.  La  thyroïde  est  revenue  au  repos 
habituel. 

4.    H  YPERPLASIK. 

Nous  avons  à  dessin  laissé  de  côté  jusqu'ici  les  remarquables 
phénomènes  d'hyperplasie  que  présentent  les  glandes  activées. 

Tous  les  traitements  provoquent  une  h  y  p  e  r  t  r  o  p  h  i  e 
p  ondérale  saisissante  de  la  glande.  En  12  heures,  elle 
passe  d'un  poids  relatif  de  14  mgr.  pour  100  gr.  de  poids  du  corps 
à  23%.  En  48  heures,  ce  chiffre  atteint  34%,  le  4m«  jour  54%, 
le  7me  75%).  Le  poids  absolu  passe  de  45  mgr.  à  210  mgr.  Les  glandes 
forment  alors  de  véritables  petits  goitres  très  congestionnés. 

A  cette  augmentation  de  poids  correspond  une  hyperplasie 
considérable  du  parenchyme  thyroïdien.  Celle-ci  s'effectue  par 
cinèses  à  partir  du  2me  jour.  L'épithélium  des  vésicules  subit 
en  conséquence  une  augmentation  de  surface  considérable  qui  se 
traduit  par  son  plissement  progressif.  Ces  plis  se  transforment  en 
véritables  diverticules  et  l'unité  folliculaire  parait  énorme  et 
très  complexe.  Charpie  unité  devient  le  siège  d'un  bourgeonnement 
intensif.  Celui-ci  ne  résulte  pas  uniquement  de  caryocinèses  mais 
aussi  d'une  fragmentation  a  in  i  I  o  t  i  q  u  e  des  noyaux. 
Déjà  dans  une  thyroïde  normale,  le  polymorphisme  nucléaire  est 
très  net.  Il  devient  extraordinairement  intense  au  cours  de  l'activa- 
tion.  Les  noyaux  ont  toutes  les  tailles  et  toutes  les  formes.  On 
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trouve  par  douzaines  les  noyaux  en  biscuit,  les  cellules  bi-  et 

I  rinucléées. 

Il  existe  dans  les  parois  des  follicules  certaines  cellules  spéciales, 
arrondies,  situées  en  profondeur,  très  colorables  par  le  bleu  coton, 
;i  chondrionie  pauvre  disposé  circulairement.  Nous  les  avons 
désignées  sous  le  nom  de  «cellules  s  o  u  c  b  e  s  ».  Par  un 
processus  amitotique  elles  donnent  naissance  à  des  plasmodes 
contenant  2,  4,  S,  16  noyaux  plus  petits,  ronds,  très  chromatiques. 

II  en  résulte  la  formation  de  nodules  sombres  encore  compris  dans 
l'unité  folliculaire,  mais  sous-jacents  à  l'épithélium.  Leur  chon- 
driome  est  rare  et  grêle.  Bientôt  ces  îlots  prolifèrent,  rompent  la 
paroi  folliculaire  et  font  irruption  sous  forme  de  boyaux  végétants 
dans  les  espaces  interstitiels.  Ils  restent  longtemps  rattachés  aux 
follicules  d'origine.  Ce  sont  ces  îlots  qui  constituent  à  notre  avis 
les  masses  interstitielles  de  Wôlffler,  dont  on 
a  tant  discuté:  cellules  embryonnaires,  cellules  parathyroidiennes, 
cellules  d'origine  folliculaire  (Florentin).  Nous  sommes  d'accord 
avec  cet  auteur,  tout  au  moins  en  ce  qui  concerne  les  glandes 
activées.  On  les  trouve  au  centre  principalement.  Plus  tard,  au 
cours  de  l'accoutumance,  ils  peuvent  évoluer  en  microfollicules. 
Les  cellules  s'hypertrophient,  l'une  d'elles  subit  une  fonte  holocrine 
colloïde  et  deviendra  l'acinus  autour  duquel  se  disposent  les 
autres  éléments. 

Nous  ne  pensons  pas  comme  Florentin  et  l'école  belge  que 
ce  sont  les  seuls  éléments  actifs  de  la  glande  tandis  que  les  gros 
follicules  constitueraient  des  réservoirs  inactifs.  Ces  îlots,  en  proli- 
fération, et  très  pauvres  en  mitochondries  ne  doivent  pas  être  le 
siège  d'une  sécrétion  active. 

L'hyperplasie  décrite  prend  souvent  une  allure  véritablement 
anarchique  et  l'on  a  les  plus  belles  images  de  la  végétation  d'allure 
basedowienne  que  l'on  puisse  désirer. 

Cette  réaction  est-elle  le  fait  de  la  même  hormone  thyréo- 
stimulante  qui  provoque  la  mobilisation  de  la  colloïde  ou  bien 
relève-t-elle  de  l'action  plus  générale  de  l'hormone  de  croissance 
contenue  dans  les  extraits  préhypophysaires  ? 

En  résumé,  nous  croyons  avoir  montré  les  faits  suivants: 

L  La  résorption  de  la  colloïde  s'effectue  en  24  heures  par  voie 
transcellulaire. 
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2.  Au  début  elle  est  phagocytée  en  nature  par  les  cellules  grâce 

à  rémission  de  pseudopodes  actifs. 

3.  Accumulée  au  pôle  apical  des  cellules  dans  un  riche  vacuome 

elle  s'y  dissout  rapidement  et  est  excrétée  par  le  pôle  basai 
sous  une  l'orme  chromophobe. 

\.  I  ii  processus  h ydrolyt ique  intraacinaire  peut  intervenir  a  la 
fin  de  cette  phase,  grâce  à  l'expulsion  de  bulles  liquides 
contenant  peut-être  des  ferments  protéolyt iques. 

5.  Les  vésicules  vidées  subissent  un  collapsus  partiel. 

6.  Le  chondriome  devient  abondant  et  l'appareil  de  Golgi  hyper- 

trophié émigré  du  côté  basai  du  noyau  dans  un  dixième 
des  cellules. 

7.  I  ne  nouvelle  sécrétion  s'installe  sous  forme  de  bulles  spumeuses 

qui  prennent  naissance  sous  le  noyau  et  sont  expulsées  dans 
l'acinus. 

8.  Au  cours  de  l'accoutumance  il  y  a  peut-être  dissolution  de  ces 

huiles  qui  constitueraient  une  sorte  de  précolloïde. 

9.  La  réapparition  de  la  colloïde  est  extrêmement  rapide. 

10.  L'hyperplasie  par  cinèses,  puis  par  amitoses,  provoque  une 

hypertrophie  énorme  de  la  glande  qui  devient  bourgeonnante 
tout  comme  dans  le  Basedow.  Les  îlots  interstitiels  prennent 
naissance  à  partir  de  cellules  souches  sous-épithéliales  des 
follicules. 

11.  dette  végétation  est  peut-être  due  à  l'hormone  de  croissance 

de  la  préhypophyse. 


(Station  de  Zoologie  expérimentale 
Université  de  Genève.) 
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Communication  faite  à  l'Assemblée  générale  de  la  Société 
Zoologiqle  Suisse,  tenue  à  Lausanne  les  12  et  13  mars  1938. 


Quelques  points  particuliers  du  cycle 
œstrien  du  cobaye 

(note  préliminaire) 
par 

Mlle  O.  PORTE 

Avec  1  figure  dans  le  texte. 

Travail  exécuté  grâce  à  une  subvention  de  la  «  Donation 
Georges  et  Antoine  Claraz  ». 

[.  Le  Cervix. 

Le  cycle  œstrien  du  cobaye  a  fait  déjà  l'objet  de  nombreuses 
recherches  depuis  le  premier  travail  de  Stockard  et  Papanicolaou 
en  1917.  Les  modifications  périodiques  de  l'épithélium  vaginal 
caractérisant  les  diiïércntes  phases  du  cycle  sont  actuellement  très 
connues.  Mais  presque  aucun  auteur,  jusqu'ici,  n'a  décrit  les  trans- 
formations  cycliques  de  l'épithélium  du  cervix.  Il  n'est  question 
du  cervix  que  dans  le  travail  de  Loeb  '. 

1.  Anatomie  du  Cervix. 

L'extrémité  inférieure  du  cervix,  ou  museau  de  tanche,  est  située 
à  mi-hauteur  de  la  vessie.  Elle  est  soudée  au  vagin  sur  la  face  anté- 
rieure et  libre  sur  2-3  millimètres  sur  la  face  postérieure.  Le  vagin 

Ion  loue  un  cul-de-sac  en  arrière  du  cervix.  Le  museau  de  tanche 

est  percé  d'une  seule  cavité  qui  se  ramifie  en  deux,  généralement 
un  peu  au-dessus  du  cul-de-sac  vaginal. 

1  Kndorrinolotfy  12,  l'.fJH:  «  On  the  graded  relation  hehveen  the  intensiti/  of 
hormone  action  and  the  character  of  the  récipient  tissue  ». 
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Les  cavités  cervicales  sont  bordées  de  villosités  et  diffèrent 
macroscopiquement  des  cavités  des  cornes  utérines.  C'est  quelques 
millimètres  au-dessous  de  la  naissance  des  cornes  utérines  que  les 
cavités  cervicales  prennent  insensiblement  l'aspect  de  fente  oblique 
qui  caractérise  les  cavités  utérines.  Cette  transition  s'accompagne 
du  passage  histologique  de  l'épithélium  et  des  glandes  cervicales  à 
l'épithélium  et  aux  glandes  utérines  (fig.  1). 


FlG.  1. 


2.  Histologie  du  cervix  au  cours  du  cycle  œstrien. 

a)  P  e  n  d  an  1  1  e  d  i  œ  s  t  r  e  ou  période  de  repos  sexuel,  la 
cavité  cervicale  est  tapissée  sur  toute  sa  longueur  d'un  épithélium 
cylindrique  reposant  sur  une  ou  deux  couches  de  cellules  basales 
(II-VI).  L'épithélium  du  vagin  au  même  moment  est  identique. 

b)  L  e  proœstre  ou  période  qui  précède  l'ovulation,  est 
caractérisé  dans  le  vagin  par  une  épidermisation  très  nette  et  par  la 
transformation  des  cellules  de  l'épithélium  cyclindrique  superficiel 
en  cellules  muqueuses  calicif ormes  (VI). 

Le  cervix,  au  niveau  du  passage  aux  cornes  utérines  (I),  présente 
un  épithélium  cylindrique  élevé  (plus  élevé  que  pendant  le  diœstre). 
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Les  culs-de-sacs  glandulaires  et  les  glandes  ont  un  épithéliurn  sem- 
blable à  celui  de  l'utérus.  Un  peu  plus  bas  (II),  les  cellules  cylin- 
driques deviennent  plus  grosses,  caliciformes;  c'est  l'image  d'un 
proœstre  vaginal  comme  on  l'observe  au  même  moment  dans  la 
partie  inférieure  du  vagin,  bien  que  l'épidermisation  soit  moins 
marquée.  Plus  bas,  les  deux  cavités  (III)  se  rejoignent,  montrant 
toujours  l'image  d'un  prooestre  muqueux,  alors  que  la  partie  supé- 
rieure du  vagin,  sur  la  même  coupe,  présente  un  stade  d'œstre  (IV): 
kératinisation  et  desquamation. 

L'extrémité  inférieure  du  cervix  présente,  elle  aussi,  une  kérati- 
nisation, surtout  au  sommet  des  villosités,  et  une  desquamation 
de  la  couche  muqueuse  (V).  Le  museau  de  tanche  est  donc  au  même 
stade  que  le  cul-de-sac  vaginal  et  en  avance  sur  l'état  du  vagin 
dans  sa  partie  inférieure  et  du  cervix  dans  sa  partie  supérieure. 

c)  L  '  ce  s  t  r  e  ou  période  correspondant  à  l'ovulation,  se  tra- 
duit par  une  forte  épidermisation  du  vagin,  aboutissant  à  la 
kératinisation  et  la  desquamation  des  couches  muqueuses  super- 
ficielles (VI). 

La  partie  supérieure  du  cervix  (I)  présente  une  couche  de  cellules 
caliciformes  sur  une  ou  deux  couches  épidermiques.  L'épidermi- 
sation  s'épaissit  graduellement  sur  les  coupes  suivantes  (II), 
jusqu'au  moment  où  apparaît  une  kératinisation  d'abord  très  légère, 
puis  toujours  plus  nette  (III). 

Quand  on  arrive  au  niveau  du  cul-de-sac  vaginal,  la  couche 
cornée  est  assez  épaisse  et  la  couche  muqueuse  desquame  (IV). 

Le  cul-de-sac  vaginal,  au  même  niveau,  ne  présente  plus  de 
cellules  muqueuses;  les  squames  cornées  se  détachent.  Il  est  donc 
légèrement  en  avance  sur  le  cervix. 

d)  Le  m  é  t  ce  s  t  r  e,  ou  période  suivant  l'ovulation,  est  carac- 
térisé par  l'apparition  d'un  grand  nombre  de  leucocytes  dans 
1'épiderme  vaginal  et  par  la  desquamation  des  cellules  épidermiques 
nucléées  (VI ). 

Le  cervix,  à  la  limite  de  l'utérus,  présente  une  couche  de  cellules 
caliciformes  petites  et  très  vacuolisées  reposant  sur  une  ou  deux 
couches  d'épiderme  (I). 

Dans  les  coupes  suivantes,  1'épiderme  est  graduellement  plus 
épais  et  les  cellules  muqueuses  desquament  (II).  Mais  l'épiderme 
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ne  forme  pas  de  kératine;  on  trouve  quelques  cellules  cornées, 
isolées  dans  les  couches  supérieures. 

La  où  les  deux  cavités  fusionnent  (III),  il  ne  reste  plus  que 
quelques  petits  amas  de  cellules  muqueuses. 

L'extrémité  inférieure  du  cervix  présente  la  même  image  que  le 
cul-de-sac  vaginal  au  même  niveau  (IV,  V):  épiderme  contenant 
des  cellules  cornées  isolées  et  de  nombreux  leucocytes. 

3.  Conclusions. 

L'épithélium  du  cervix,  en  allant  de  l'utérus  au  vagin,  acquiert 
graduellement  la  réaction  histologique  du  vagin:  les  cellules  de 
l'épithélium  superficiel  sont  cylindriques  et  deviennent  muqueuses, 
au  moment  de  l'œstre,  à  un  niveau  où  l'épithélium  des  glandes 
garde  la  structure  des  glandes  utérines. 

L'épidermisation  est  très  faible  dans  la  partie  supérieure  du 
cervix:  une  ou  deux  couches  de  cellules  pavimenteuses  sous  l'épi- 
thélium cylindrique,  pendant  l'œstre  et  le  métœstre;  les  couches 
épidermiques  sont  d'autant  plus  nombreuses,  qu'on  se  rapproche 
davantage  du  vagin:  elles  n'atteignent  cependant  pas  l'épaisseur 
observée  dans  le  vagin. 

La  capacité  de  former  de  la  kératine  est  limitée  à  la  moitié 
inférieure  du  cervix.  On  voit,  au  milieu  du  cervix,  de  minces  lames 
de  corne  qui  s'épaississent  graduellement  pour  former  une  couche 
épaisse  à  l'extrémité  inférieure  (moins  épaisse  pourtant  que  dans 
le  vagin).  La  moitié  supérieure  du  cervix  n'arrive  qu'à  former  des 
cellules  cornées  isolées. 

Pendant  le  métœstre,  on  trouve  quelques  leucocytes  dans  la 
partie  supérieure  du  cervix,  mais  ils  sont  beaucoup  moins  nombreux 
que  dans  l'extrémité  inférieure.  Le  cervix  réagit  aussi  avec  une 
vitesse  graduellement  plus  faible.  La  partie  inférieure  réagit  la 
première;  le  retard  est  plus  marqué  quand  on  s'approche  de 
l'utérus:  cellules  caliciformes  au  sommet  du  cervix,  alors  que  le 
vagin  est  kératinisé.  Le  cul-de-sac  vaginal  semble  aussi  être  toujours 
un  peu  en  avance  sur  le  vagin  moyen  et  inférieur. 

Les  réactions,  à  tous  les  niveaux  du  cervix,  sont  plus  rapides 
et  plus  intenses  au  sommet  des  villosités  qu'entre  les  replis  de  la 
muqueuse:  les  cellules  cylindriques  sont  plus  hautes;  elles  prennent 
plus  vite  l'aspect  caliciforme,  l'épidermisation  est  plus  épaisse,  la 
kératine  y  est  formée  en  premier  lieu. 
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II.    L'i'TÉRl'S    \l\    DIFFÉRENTES  PHASES 
DU   l  1  i  LE  ŒSTRIEN. 

Les  modifications  périodiques  de  rutérus  sonl  beaucoup  inoins 
nel  tes  que  celles  «lu  \  agin  ou  du  cervix.  Les  critères  précis  manquenl  : 
cependant,  on  peul  diagnostiquer  la  phase  du  cycle  mstrien  par 
l'examen  de  la  corne  utérine,  d'après  1rs  caractères  particuliers 
sui\ ants  : 

I .    I  spect  de  Vépithélimn  : 

I'  e  n  il  a  m  I  I  e  >\  i  ce  si  r  e  ,  lépithélium  superficiel  esl  cubique 
el  régulier  (cilié,  d'après  Coi  rrier). 

\  ii  p  r  o  œ  s  1  re,  il  devienl  cylindrique  el  reste  régulier;  le 
noyau  n'esl  jamais  basai,  comme  dans  le  vagin  < m i  le  cervix. 

P  e  n  d  a  n  I  l'œstre,  I  épi t hélium  esl  toujours  élevé;  il 
présente  des  zones  pseudopluristratifiées. 

\  n  métœsl  re,  lépithélium  devienl  très  irrégulier;  il 
contienl  des  cellules  vacuolisées,  des  cellules  en  pvenose  el  des 
leucocytes,  (m  distingue  mal  les  limites  cellidaires. 

J.  /.'/  localisation  des  cinèses: 

P  e  n  d  a  n  I  le  rl  i  oc  s  t  r  e  ,  les  cinèses  si  ml  exl  rèmemenl 
rares  dans  l  épithélium  superficiel  el  toujours  absentes  dans  les 
format  imis  glandulaires. 

\  n  p  r  o  œ  s  I  re.  elles  si  m  I  local isées  dans  l'épi I  hélium  si 1 1 »er- 
ficiel  à  l'embouchure  des  tubes  glandulaires. 

P  e  n  d  a  n  I  I  '  (p  S  t  r  e  ,  on  en  trouve  dans  Imite  la  longueur 
des  I  iibes  glandulaires. 

\  a    m  é  I  œ  s  I  r  e  .  elles  gagncnl  les  glandes  profondes  j  m  *  I  <  »  - 

1 1  m  nées. 

i.  Développement  et  sécrétion  glandulaires. 

I  .es  conduits  glandulaires  smit  l  rès  peu  visibles  pendant  le  dioestre. 

\  n  p  r  o  œ  s  I  re,  on  voit  très  nettement  le  dépari  des  con- 
duits glandulaires. 

Pendant  I  ne  s  l  r  e  el  le  m  é  I  n?  s  I  r  e  ,  les  conduits  sonl 
bien  développés  sur  toute  leur  longueur. 

La  sécrétion  glandulaire  muqueuse  est  mise  en  évidence  par  le 
mucicarmin. 
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Pendant  le  diœstre,  on  trouve  quelques  traces  de 
sécrétion  dans  la  cavité  centrale. 

A  u  p  r  o  œ  s  t  r  e  ,  la  coloration  est  très  nette  à  la  surface  de 
l'épit hélium  superficiel  et  au  début  des  tubes  glandulaires.  Rien 
dans  les  glandes  profondes. 

Pendant  l'œstre,  la  coloration  est  nette  sur  l'épithélium 
superficiel,  dans  les  conduits  des  glandes;  elle  apparaît  dans  les 
glandes  profondes. 

Au  m  é  t  ce  s  t  r  e  ,  la  coloration  disparaît  de  répithélium  super- 
ficiel; on  la  distingue  encore  dans  les  conduits  glandulaires  et  dans 
les  glandes  profondes. 

4.  L'apparition  des  graisses. 

L'apparition  des  graisses  dans  l'épithélium  superficiel  et  glan- 
dulaire semble  être  liée  à  l'arrêt  de  la  fonction  sécrétrice  des  cellules. 

Pendant  le  diœstre  on  trouve  quelques  globules  de 
graisse  très  fins,  dans  l'épithélium  superficiel  et  celui  des  conduits 
glandulaires. 

Pendant  le  proœstre  et  l'œstre,  toute  trace  de 
graisse  a  disparu.  C'est  le  moment  de  sécrétion  le  plus  intense  de 
l'épithélium  superficiel  et  des  conduits  glandulaires. 

Au  m  é  t  œ  s  t  r  e  ,  les  graisses  réapparaissent,  d'abord  dans 
l'épithélium  superficiel,  sous  forme  de  gros  globules.  On  trouve 
ensuite  des  globules  plus  fins  dans  l'épithélium  glandulaire. 

5.  La  congestion. 

La  congestion  est  nette  pendant  toute  la  durée  du  rut,  mais 
c'est  pendant  le  proœstre  qu'elle  est  la  plus  intense. 

6.  L'œdème  du  chorion. 

Au  p  r  o  ce  s  t  r  e  ,  il  est  localisé  à  la  zone  sous-épithéliale.  Il 
passe  en  profondeur  pendant  l'œstre.  Au  métœstre, 
il  a  presque  complètement  disparu.  Pendant  la  phase  lutéinique, 
c'est-à-dire  entre  le  troisième  et  le  septième  jour,  après  l'ovulation, 
le  chorion  est  très  développé  et  contient  des  cellules  hypertrophiées. 
C'est  la  réaction  prédéciduale  de  Loeb. 
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7.  Les  leucocytes. 

On  trouve  quelques  leucocytes  dans  le  chorion  et  les  kystes,  à 
toutes  les  phases  du  cycle.  Au  moment  de  1  '  ce  s  t  r  e,  ils  sont 
plus  nombreux.  Au  m  é  t  œ  s  t  r  e  ,  on  en  trouve  quelques-uns 
dans  répithélium  superficiel. 

Il  s'agit  donc,  pu  général,  dans  le  cas  de  l'utérus,  de  phénomènes 
qui  passent  insensiblement  de  la  surface  à  la  profondeur  de  l'endo- 
mètre  et  qui  ne  permettent  souvent  que  difficilement  la  détermi- 
nation exacte  de  la  phase  du  cycle. 

Un  phénomène  brusque,  comme  l'apparition  des  graisses  au 
métœstre,  est  un  des  critères  les  plus  précieux. 


(Station  de  Zoologie  expérimentale. 
Université  de  Genève.) 
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L'œuvre  scientifique  d'André  Naville 

par 

M.  le  Professeur  E.  GUYÉNOT 


Né  le  2  avril  1895,  docteur  ès  sciences  en  1922,  assistant  puis  chef 
des  travaux  à  l'institul  de  Zoologie  de  l'Université  de  Genève  de 
1918  à  1933,  privat-docent  en  1924,  professeur  à  l'Université 
d'Istambul  en  1933,  André  Naville  fut  emporté  par  une  doulou- 
reuse maladie,  le  1er  avril  1937. 

Si  son  œuvre  appartient  avant  tout  au  domaine  de  la  Biologie 
générale,  A.  Naville  n'en  était  pas  moins  un  naturaliste  de  race. 
Il  connaissait  fort  bien  les  Lépidoptères  dont  il  avait  fait  collection 
dès  son  adolescence.  Chaque  année,  il  profitait  des  vacances  pour 
se  rendre  dans  un  laboratoire  maritime;  il  fréquenta  assidûment  les 
stations  de  Wiinereux,  Koscoff,  Luc-sur-Mer,  celles  de  Banyuls,  de 
Villefranche,  de  Monaco.  Il  y  recueillait  du  matériel  en  vue  de  ses 
recherches  prot istologiquos,  mais  aussi  étudiait  la  faune  pour  elle- 
même.  Il  se  spécialisa  dans  la  connaissance  des  Annélides  poly- 
chètes,  groupe  dont  il  traita  à  plusieurs  reprises  dans  ses  cours  de 
privat-docent.  Quelques  publications  ont  marqué  cette  activité 
purement  zoologique.  Grâce  à  des  pèches  au  flambeau  effectuées 
en  Méditerranée,  il  découvrit  de  nouvelles  formes  épiloques  d'Anné- 
lides.  On  lui  doit  une  fine  étude  de  la  faune  saumâtre  du  canal  de 
Caen  à  la  mer:  là  vit  un  seul  Hydraire,  Cordylophora  lacustris, 
que  broute  un  petil  Eolidien,  Embletonia  pallida.  L'occasion  était 
exceptionnelle  pour  vérifier  la  théorie  de  S.  Wright  sur  l'origine 
exogène  des  nématocystes  contenus  dans  les  sacs  enidophores  du 
Mollusque:  les  nématocystes  sont  identiques  à  ceux  de  l'Hydraire; 
leur  origine  n'est  pas  douteuse.  L'étude  d'un  autre  Eolidien  vivant 
exclusivement  sur  Heliactis  bellis  conduit  à  la  même  conclusion. 

Ce  goût  des  recherches  zoologiques  et  même  purement  systé- 
matiques devait  conduire  plus  tard  le  cytologiste  expert  qu'était 
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devenu  Naville  à  étudier,  avec  la  collaboration  de  son  ami  J.  de 
Beaumont,  les  chromosomes  de  28  espèces  de  Névroptères  et  de 
quelques  Panorpes.  Je  crois  d'autant  plus  utile  de  signaler  cet 
aspect  de  l'activité  scientifique  de  Naville  que  ses  publications 
n'en  sont  qu'un  très  faible  reflet.  Son  plus  grand  effort  de  recherche 
s'est,  en  effet,  exercé  dans  une  autre  direction:  son  œuvre  se 
rattache,  avant  tout,  à  la  Cytologie  et  à  la  Protistologie. 

* 

*  * 

Il  avait  commencé  une  thèse  sur  la  régénération  de  la  queue 
des  têtards  qui  devait  être  un  travail  expérimental.  Le  sujet  l'en- 
thousiasmait, car  il  avait  le  goût  des  problèmes  biologiques.  Bientôt, 
il  s'aperçut  que,  pour  interpréter  correctement  les  résultats,  il 
fallait  reprendre  l'étude  des  phénomènes  histologiques  de  la  régé- 
nération. Bien  vite,  il  devint  un  maître  de  la  technique  histologique  : 
ses  préparations,  effectuées  avec  le  plus  grand  soin,  étaient  magni- 
fiques; ses  dessins,  à  la  fois  des  documents  d'une  grande  exactitude 
et  de  véritables  œuvres  d'art.  Il  avait  trouvé  sa  voie. 

Après  avoir  confirmé  les  recherches  de  Ditesberg  sur  l'origine 
mitochondriale  des  myofibrilles,  il  découvrit  le  véritable  mode 
de  régénération  du  muscle.  Les  fibres  atteintes  par  la  section  dégé- 
nèrent uniformément;  ce  sont  celles  situées  plus  en  arrière  qui  sont 
le  point  de  départ  de  la  néoformation.  Les  fibres,  riches  en  proto- 
plasme et  en  noyaux,  émettent  des  bourgeons  sarcoplasmiques 
qui  se  décomposent  en  sarcoblastes.  Il  n'y  a  ni  dédifférenciation 
des  éléments,  ni  parallélisme  avec  l'ontogenèse,  comme  on  l'avait 
avancé.  La  régénération  se  fait  ici  par  un  procédé  essentiellement 
original.  Cette  étude  fut  bientôt  complétée  par  la  description  du 
mécanisme  de  la  régénération  de  la  corde  et  de  l'épiderme. 

Déjà,  au  cours  de  ces  recherches,  Naville  avait  étudié  en  détail 
les  phénomènes  nucléaires.  La  question  de  la  constance  numérique 
des  chromosomes  le  préoccupait.  De  récentes  observations  de 
Hovasse  concluaient  à  la  fluctuation  du  nombre  des  chromosomes 
chez  la  Grenouille.  Pour  se  faire  une  conviction,  Naville  entreprit 
une  étude,  plus  étendue,  je  crois,  qu'aucune  autre,  du  nombre  des 
chromosomes  d'Hélix  pomatia.  Il  dépista  avec  sagacité  les  causes 
d'erreur,  insista  sur  le  choix  des  cinèses  se  prêtant  à  la  numération. 
Il  dessinait  chaque  mitose,  à  plusieurs  reprises,  pour  contrôler  ses 
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propres  observations.  Il  put  ainsi  établir  la  constance  absolue  du 
nombre  des  cbromosomes,  donnant  une  base  cytologique  précieuse 
à  la  théorie  chromosomique  de  l'hérédité. 

Celle-ci  l'ut  cependant  à  nouveau  menacée  par  un  travail  de 
Jefi  rei  e1  lin  tes  qui,  étudiant  les  chromosomes  de  la  Drosophile, 
c'est-à-dire  de  l'organisme  qui  avait  servi  à  l'admirable  construction 
génétique  de  Th.  H.  Morgan,  concluaient  à  la  variabilité  du  nombre 
des  chromosomes  et  même  au  rejet  de  certains  de  ces  éléments 
dans  le  cytoplasme.  Nous  décidâmes  de  reprendre  ensemble  cette 
étude  particulièrement  délicate  en  raison  de  la  petitesse  des  consti- 
tuants du  noyau.  Je  ne  puis  évoquer,  sans  émotion,  ces  longues 
heures  de  travail  côte  à  côte  où,  l'œil  rivé  au  microscope,  nous 
scrutions  des  centaines  de  préparations,  cherchant,  repérant, 
dessinant  les  stades  intéressants  dont  nous  discutions  l'interpréta- 
tion. Après  des  mois  d'un  labeur  acharné,  nous  étions  en  mesure  de 
reconstituer  l'histoire  de  la  spermatogenèse,  de  la  fécondation,  des 
premiers  stades  du  développement,  d'une  partie  de  l'ovogenèse. 
De  l'étude  de  milliers  de  cinèses  embryonnaires,  goniales  et  réduc- 
tionnelles  ressortait  la  preuve  de  la  constance  numérique  et  de 
l'individualité  des  chromosomes.  Nous  avions  la  satisfaction  de 
mettre  en  évidence  la  cause  de  l'erreur  commise  par  Jeffrey  et 

Hn  KS. 

Une  lacune  persistait  cependant.  Le  fait  que  le  crossing-over  se 
produit  dans  l'ovogenèse  et  non  dans  la  spermatogenèse  laissait 
supposer  l'existence  d'une  différence  essentielle  entre  l'évolution 
de  la  lignée  mâle  et  celle  de  la  lignée  femelle.  Nous  ne  l'avions  pas 
trouvée,  mais  nous  n'avions  pas  réussi  à  suivre  les  premiers  stades 
de  l'ovogenèse.  Naville  entreprit  de  poursuivre,  seul,  cette  re- 
cherche en  s'adressant  à  des  mouches  de  la  famille  des  Callipho- 
rinae  qui  représentent,  au  point  de  vue  cytologique,  un  matériel 
beaucoup  plus  favorable.  Il  réussit  à  découvrir,  dans  les  jeunes 
o varioles,  les  stades  préméiotiques  (leptoténie,  pachyténie,  diplo- 
ténie)  des  ovocytes  au  cours  desquels  le  crossing-over  peut  se 
trouver  réalisé.  La  spermatogenèse  ne  présentait  rien  de  semblable. 

Le  problème  étant  ainsi  nettement  posé,  nous  reprîmes  ensemble 
l'étude  des  stades  jeunes  de  l'ovogenèse  de  la  Drosophile.  Nous 
fûmes  assez  heureux  pour  retrouver,  dans  cet  organisme,  ce  que 
Naville  avait  observé  chez  la  Calliphora.  Une  différence  cytolo- 
gique capitale  venait  donc  confirmer  les  déductions  de  la  Génétique. 
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Dans  une  de  ses  dernières  publications,  Naville  montra  que  chez 
un  Papillon  (Bombyx  mori),  la  dissymétrie  préméiotique  est  inverse, 
alors  que,  précisément,  c'est  ici  le  sexe  mâle  qui  présente  seul  le 
phénomène  du  crossing-over. 

* 

C'est  au  cours  de  recherches  que  nous  effectuâmes  en  collaboration 
que  Naville  fit  ses  premières  armes  dans  ce  domaine  de  la  Pro- 
tistologie  où  il  devait  acquérir  une  si  remarquable  maîtrise.  Tour 
à  tour,  nous  étudiâmes,  en  1922,  un  nouveau  Dertnocystidium, 
parasite  de  la  Grenouille,  une  Myxosporidie  et  une  Microsporidie 
de  Rana  temporaria,  surtout  une  Microsporidie  de  la  Couleuvre, 
Glugea  danilewskyi.  Nous  pouvions  reconnaître  une  double  sporula- 
I  ion  de  ce  parasite,  précisions  la  structure  des  spores,  découvrions 
des  stades  que  nous  supposions  correspondre  à  une  gamétogenèse. 
Ce  dernier  point  fut  contesté,  mais  les  découvertes  ultérieures  de 
Naville  dans  le  groupe  voisin  des  Myxosporidies  ont  montré  que 
vraisemblablement  nous  avions  vu  juste.  La  même  année,  cette 
fois  avec  la  collaboration  de  MUe  K.  Ponse,  nous  entreprimes 
l'étude  de  deux  Coccidies,  parasites  de  Tropidonotus  natrix. 

Au  cours  des  deux  années  suivantes,  les  mêmes  auteurs  étudièrent 
deux  Microsporidies  parasitanl  des  Trématodes  e1  une  larve  de 
Cestode,  eux-mêmes  parasites  de  la  Couleuvre.  Ils  attirèrent 
l'attention  sur  la  fréquence  de  ces  Sporozaires  dans  les  Plathel- 
minthes,  parasitisme  dont  ils  devaient  signaler  d'autres  exemples 
en  1925.  En  même  temps,  ils  montraient  que  ces  Vers  peuvent 
transmettre  leurs  parasites  à  l'hôte  Vertébré. 

A  partir  de  1925,  Naville,  définitivement  conquis  à  la  Protisto- 
logie,  allait  poursuivre,  seul,  une  série  de  recherches  fondamentales 
sur  les  Coccidies,  les  Grégarines,  les  Myxosporidies  et  les  Actino- 
myxidies.  De  1925  à  1930,  il  ne  publie  pas  moins  de  9  mémoires 
importants,  consacrés,  non  seulement  à  l'étude  des  cycles  évolutifs, 
mais  surtout  à  celle  des  cycles  chromosomiques  et  des  phénomènes 
réductionnels  qui  nécessite  une  technique  impeccable  et  un  véritable 
talent  d'observation. 

Au  cours  de  ses  recherches  sur  les  Aggreguta  du  Poulpe  et  delà 
Seiche,  il  constate  que  toute  la  schizogonie  et  la  gamétogenèse  ne 
présentent  qu'un  nombre  haploïde  de  chromosomes.  Le  nombre 
diploïde  n'est  réalisé  qu'au  moment  de  la  fécondation.  Dès  la 
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première  division  du  zygote,  une  cinèse  réductionnello  rélablil  le 
nombre  haploïde.  \u  cours  de  cette  réduction  dans  le  zygote  ou 
zvgomeiose,  Naville  réussil  à  découvrir  des  phénomènes  d'appa- 
riement  des  chromosomes  paternels  el  maternels  comme  dans  une 
prémeiose  gamétique.  Des  observations  sur  une  autre  C.occidie, 
Klossia  helicina,  lui  permettent  de  retrouver  les  mêmes  phéno- 
mènes: les  stades  de  leptoténie,  synapsis,  diploténie,  précédanl 
la  zygomeiose,  s<ml  d'une  grande  netteté.  Ici  aussi,  toul  le  cycle 
esl  iln  type  haplonte;  seul,  le  zygote  est  diploïde,  la  réduction  sur- 
venant aussitôt  après  la  fécondation. 

C'est  ■  1 1 1  cycle  chromosomique  de  même  allure  que  Naville 
retrouve  chez  une  Schizogrégarine  nouvelle,  Mattesia  rlispora. 
Par  contre,  les  Kugréga  rines  si  ml .  au  conl  raire,  essentiellement  des 
diplontes.  Dans  divers  Wonocystis  du  Ver  de  terre,  ce  n'est  qu'au 
momenl  de  la  formation  des  gamètes  qu'apparaissent,  comme  chez 
les  Métazoaires,  des  cinèscs  réductionnelles.  De  même,  la  Grégarine 
/  rospora  lagidis,  parasite  d'une  Pectinaire,  a  un  cycle  diploïde. 

Les  recherches  de  Naville  sur  les  chromosomes  et  la  sexualité 
des  Myxosporidies  sont,  à  mon  avis,  1rs  plus  remarquables.  Kilos 
ont  apporté  la  lumière  dans  une  question  aussi  difïicile  que  contro- 
versée. Remarquant  que  le  germe,  sorti  de  la  spore,  présentait 
deux  noyaux  <|ui  fusionnaient  ensuite  en  un  seul  par  automixio, 
plusieurs  auteurs  avaient  interprété  le  fait  comme  correspondant 
h  une  fécondation  isogame  el  représentant  un  véritable  phénomène 
de  sexualité.  Par  contre,  d'autres  observateurs  avaient  décrit  la 
formation,  à  la  fin  du  cycle  schizogonique,  d'éléments  uninncléés, 
dissemblables,  s' unissant  par  copulation,  qu'ils  considéraient  comme 
des  gamètes.  Où  étail  le  véritable  phénomène  de  sexualité  .'  Au 
dt'bul  de  l.i  spni'uhit  mu.  représenté  par  la  genèse  tic  véritables 
gamètes  ou  :i  I  orée  de  la  schizogonie,  sous  forme  d'une  copulation 
automixique  .' 

Etudiant  Chloronnj.ru  m  h'yilini,  Nwiiii  vint  |e>  plasmudrs 
diploïdes  présenter  deux  cinèses  de  maturation,  dont  la  première 
est  réductionnelle  et  hétéropolaire:  le  résultat  esl  la  formation  de 
deux  microgamètes  et  de  deux  macrogamètes.  Dans  une  espéré 
nouvelle,  parasite  des  hranchies  de  la  Perche,  \f i/xobolns  guijpnoti, 
Navilli  retrouve  les  deux  cinèses  de  maturation:  la  première  est 
hétérotypique ;  la  seconde,  homéoi  \ 'pique  et  het  «Tupnlaire.  Mêmes 
observations  sur  diverses  autres  espèces  de  Myxosporidies  parasites 
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dans  la  vésicule  biliaire  de  Poissons.  La  formation  de  gamètes, 
iniiiH'diatiMiHMit  avant  h,  sporulation,  est  donc  un  phénomène 
général  et  indiscutable. 

L'évolution  dans  le  sens  de  l'anisogamie  ou  sexualisation  se  fait 
]»lus  ou  moins  précocement.  Chez  Sphaeromya,  elle  a  lieu  de  très 
bonne  heure:  des  deux  cellules  du  plasmode,  l'une  donne  naissance, 
par  deux  divisions,  à  quatre  microgamètes;  l'autre  s'accroît  forte- 
ment avant  d'expulser  deux  véritables  globules  polaires  pour  former 
un  seul  macrogamète.  Quant  à  la  soi-disant  fécondation  par  auto- 
mixie  dans  le  germe  sporal,  Naville  en  a  découvert  la  signification 
véritable.  Lors  de  la  fécondation,  chez  certaines  espèces,  les  deux 
noyaux  haploïdes  des  gamètes  ne  fusionnent  pas,  mais  restent 
séparés  dans  une  même  cellule.  Ce  sont  ces  deux  noyaux  qui  se 
retrouvent  dans  le  germe  de  la  spore.  C'est,  en  somme,  un  phé- 
nomène de  gonomérie,  réalisé  à  divers  degrés,  grâce  auquel  la  copu- 
lation, au  lieu  de  se  produire  dès  la  fécondation,  n'a  lieu  que  plus 
tard,  au  début  d'un  nouveau  cycle  de  schizogonie. 

Ces  très  belles  recherches,  complétées  par  l'étude  d'une  Actino- 
myxidie  nouvelle,  Guyenotia  sphaernlosa,  avaient  permis  à  Naville 
d'arriver  à  une  maîtrise  complète  dans  ce  domaine  encore  si  peu 
connu  et  si  difficile  des  cycles  chromosomiques  des  Sporozoaires. 
Il  avait  conçu  le  projet  gigantesque  de  rassembler  tous  les  docu- 
ments relatifs  à  ce  groupe  de  parasites,  d'en  faire  une  revue  critique, 
d'y  incorporer  ses  propres  recherches.  Il  eut  l'énergie  de  mener  à 
bien  cet  énorme  labeur.  La  publication  de  ce  mémoire  sur  les  Spo- 
rozoaires, accompagné  de  150  figures,  consacra  sa  renommée. 
Un  pareil  travail  échappe  à  l'analyse.  Je  signalerai  seulement  que 
l'auteur  y  développa  des  vues  judicieuses  sur  la  sexualité  en  général. 
Personne  ne  saurait  aujourd'hui  publier  quelque  chose  sur  les 
Sporozoaires  sans  consulter  d'abord  le  monument  que  Naville  a 
élevé  à  ce  groupe  qu'il  a  étudié  avec  tant  de  passion  et  de  talent. 

* 

*  * 

Je  ne  puis  que  citer  les  recherches  poursuivies  par  Naville 
dans  d'autres  directions.  Il  a  publié  d'intéressantes  expériences  sur 
la  perte  du  pouvoir  régénérateur  des  Anoures,  sur  les  facteurs  de 
la  caryocinèse  et  les  rayons  mitogénétiques.  On  lui  doit  une  précieuse 
mise  au  point,  en  français,  de  la  technique  du  micromanipulateur 
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de  Peterfi,  < t< > 1 1 1  il  avait  appris  le  maniement  an  cours  d  un  séjour 
à  Berlin.  Navilli  étail  très  au  courant  de  tous  les  problèmes  île  la 
Biologie  générale.  Sa  dernière  publication  est  une  remarquable 
étude  analytique  des  termes  dans  lesquels  on  peut  essayer  de  poser 
logiquement  le  laineux  p r< •  1  » I •  •  1 1 1  < >  i|r  l'hérédité  des  caractères  acquis. 

Telle  est.  retracée  à  grands  traits,  l'œuvre  considérable  que  laisse 
ce  naturaliste  trop  d'il  disparu,  alors  qu'il  atteignait  a  peine  la 
maturité  et  que  la  plus  belle  carrière  semblait  s'ouvrir  devant  lui. 
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Recherches 
sur  la  Vessie  natatoire  des  Poissons 

f.  LIGATURE  DU  CANAL  PNEUMATIQUE 
ET  CYSTECTOMIE  DE  POISSONS  PHYSOSTOMES 

par 

E.  GUYÉNOT  et  W.  PLATTNER 

(Avec  les  Planches  1,  2  et  3.) 

Travail  exécuté  et  publié  grâce  à  une  subvention  de  la 
«  Donation  Georges  et  Antoine  Claraz  ». 
Série  Zoologie  n°  59. 

Introduction. 

Les  expériences  classiques  et  concordantes  de  A.  Moreau  (187(3), 
de  Charronnel-Salle  (1887),  de  P.  Regnard  (1891),  de  E. 
Guyénot  (1904,  1!»08),  de  Raglioni  (1908)  ont,  depuis  longtemps, 
défini  quelles  sont  les  conséquences  de  la  présence  d'une  vessie 
natatoire  pleine  de  gaz  pour  la  densité,  l'équilibre  et  la  locomotion 
des  Poissons.  Nous  considérerons  uniquement,  dans  cette  étude: 
1°  le  rejet  par  le  canal  pneumatique  du  gaz  venant  de  la  vessie 
chez  des  Poissons  Physostomes  de  la  famille  des  Cyprinidés;  2°  les 
effets  de  l'ablation  de  la  vessie  natatoire  chez  les  mêmes  Poissons. 

Quand  un  Poisson  situé  à  une  profondeur  de  10  mètres  s'élève 
à  la  surface,  la  pression  qu'il  supporte  diminue  de  moitié.  Si  l'animal 
n'avait  pas  de  vessie  natatoire,  l'augmentation  de  volume  de  son 
corps  serait  insignifiante,  le  coefficient  de  compressibilité  des  tissus 
étant  voisin  de  celui  des  liquides  et  de  l'ordre  du  50  millionième  l. 

1  Dans  leur  travail  de  1934,  Rabai  r>  et  Verrier  adressent  aux  expériences 
de  Charbonnei, -Salle  une  critique  inattendue.  L'auteur,  disent-ils  «débute 
par  celte  affirmation .  étonnante  chez  un  physiologiste,  que  les  tissus  des  Poissons 
sont  incompressibles,  et  il  en  déduit  que  toutes  les  variations  du  volume  du  corps 
du  Poisson  doivent  être  rapportées  à  la  vessie  natatoire  ».  IMus  loin,  ils  ajoutent 
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Mais  le  ballonnet  aérien  que  renferme  le  Poisson  tend  à  se  dilater 
à  mesure  que  la  pression  extérieure  baisse  et  devrait  doubler  de 
volume  s'il  était  libre  et  indéfiniment  extensible.  En  raison  de 
la  résistance  à  la  dilatation  des  parois  de  la  vessie  et  de  celles  du 
corps,  l'augmentation  de  volume  reste  plus  réduite  et  la  pression 
augmente  à  l'intérieur  de  l'organe.  On  sait  que  les  Poissons  à 
vessie  close,  péchés  à  une  certaine  profondeur,  arrivent  à  la  surface 
avec  une  vessie  énormément  distendue  ou  ayant  fait  explosion  à 
l'intérieur  de  la  cavité  générale.  Par  contre,  lorsque  le  Poisson  est 
pourvu  d'un  canal  pneumatique,  cette  éventualité  ne  se  produit 
pas  si  l'ascension  est  lente:  à  mesure  que  la  pression  dans  la  vessie 
s'élève,  l'animal  rejette  par  la  bouche  des  bulles  de  gaz  venant  de 
la  vessie.  Le  canal  pneumatique  fonctionne  comme  une  véritable 
soupape  de  sûreté. 

Ces  faits  que  l'on  peut  si  aisément  constater  ont  cependant  été 
mis  en  doute  récemment  par  Rabaud  et  Verrier  (1934,  1935). 
De  leurs  recherches,  ces  auteurs  pensent  pouvoir  conclure  que: 
«  soumis  à  des  pressions  variées,  physoclistes,  physostomes,  phy- 
sostomes  rendus  physoclistes,  physostomes  et  physoclistes  cystectomiscs 
et  Poissons  normalement  sans  vessie  se  comportent  de  façon  identique. 
Tous  rejettent  du  gaz  par  la  bouche,  ce  qui  prouve,  sans  discussion, 
que  les  gaz  ne  proviennent  pas  uniquement  ni  principalement  peut- 
être  de  la  vessie  natatoire  ».  Quant  au  canal  pneumatique,  son  rôle 
serait  «  négligeable  »,  car  «  ce  conduit  ne  sert  pratiquement  ni  à  la 
pénétration  ni  à  la  sortie  de  F  air...  ». 

Pour  étudier  tout  à  fait  correctement  ce  qui  se  passe  lorsqu'un 
Poisson  s'élève  dans  les  eaux,  il  faudrait  pouvoir  soumettre  l'animal 
à  une  pression  de  deux  ou  trois  atmosphères  pendant  quelques 
jours,  puis  diminuer  progressivement  la  pression  qui  s'exerce  sur 

que  Jaeger  «affirme,  après  Charbonnel-Salle,  que  la  vessie  du  Poisson 
est  la  seule  partie  compressible  de  son  corps.  Une  telle  affirmation  permet  déjà 
de  mettre  en  doute  la  valeur  du  résultat  de  ces  expériences  ».  Charbonnel-Salle, 
ajoutent-ils  encore  «  s'abrite  derrière  cette  affirmation  rigoureusement  fausse 
que  les  «tissus  du  Poisson  sont  incompressibles».  Les  enfants  des  écoles  primaires 
savent  que  des  expériences  effectuées  déjà  au  XVIIIe  siècle  ont  démontré 
la  compressibilité  des  liquides,  mais  ils  n'ignorent  pas  que  cette  compressibilité 
est  si  faible  par  rapport  à  celle  d'une  masse  gazeuse  qu'elle  est  ici  tout  simple- 
ment négligeable. 
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lui.  Pareille  expérience  est  difficilement  réalisable.  Aussi,  tous  les 
auteurs  ont-ils  employé  une  méthode  différente.  Ils  utilisent  des 
Poissons  vivant  dans  des  bassins  peu  profonds  et  les  soumettent 
à  une  diminution  de  pression,  en  extrayant  l'air  d'un  récipient  au 
moyen  d'une  trompe  à  eau.  Il  est  bien  évident  que,  dans  la  nature, 
les  Poissons  ne  sont  jamais  soumis  à  cette  diminution  de  la  pression 
atmosphérique.  Aussi  ne  faut-il  pas  considérer  les  valeurs  absolues 
de  la  pression,  mais  les  différences  de  pression  obtenues  qui  peuvent 
nous  fournir  une  image  approchée  de  ce  qui  se  passe  au  sein  des 
eaux.  Si  la  pression  est  diminuée  de  moitié,  des  trois  quarts,  nous 
pouvons  admettre  que  les  phénomènes  observés  correspondent  à 
ce  qui  a  lieu,  si  un  Poisson  arrive  à  la  surface  en  venant  d'une  pro- 
fondeur où  il  supportait  une  pression  double  ou  quadruple. 

Il  résulte  de  là  que  des  dépressions  de  5  à  40  cent.  Hg  suffisent  à 
nous  donner  l'image  de  ce  qui  se  passe  dans  nos  rivières  où  les 
Poissons  se  tiennent  rarement  à  des  profondeurs  de  plus  de  10  mètres. 
Il  serait  tout  à  fait  incorrect,  au  point  de  vue  expérimental,  de 
dépasser  cent,  de  dépression,  Car,  à  ce  moment,  survient  un 
phénomène  nouveau,  V extraction  des  gaz  de  Veau  par  le  vide,  phé- 
nomène qui  n'est  jamais  réalisé  dans  la  nature.  Les  bulles  de  gaz 
qui  prennent  ainsi  naissance  adhèrent  au  corps  des  Poissons,  sur 
la  peau,  les  branchies,  la  muqueuse  buccale.  A  chaque  mouvement 
respiratoire  un  peu  fort,  des  bouffées  de  fines  bulles  d'air  se  dé- 
tachent et  s'échappent  par  la  bouche  ou  les  ouïes.  A  chaque  mouve- 
ment général,  des  chapelets  de  bulles  quittent  la  surface  du  Poisson. 
Tous  les  corps  immergés,  vivants  ou  inertes,  se  couvrent  semblable- 
ment  de  bulles  de  gaz.  Il  est  bien  évident  que  ce  phénomène  n'a 
aucun  rapport  avec  le  fonctionnement  de  la  vessie  natatoire  et  du 
canal  pneumatique. 

C'est  lui  cependant  qui  paraît  avoir  été  la  cause  principale  des 
erreurs  d'interprétation  de  Rabaub  et  Verrier,  car  ces  auteurs 
ont  toujours  poussé  la  décompression  beaucoup  trop  loin,  jusqu'à 
ce  que  le  pression  soit  tombée  à  116mm,  à  46mm  et  au-dessous. 
Leurs  descriptions  correspondent  typiquement  à  ce  qui  se  passe 
lors  de  l'extraction  des  gaz  de  l'eau  par  le  vide.  Leurs  animaux 
avaient  le  corps  couvert  de  bulles  gazeuses,  les  yeux  exorbités  et 
présentaient  un  état  de  choc  qui  ne  saurait  surprendre  après  une 
pareille  épreuve. 

Il  est  bien  évident  que,  dans  ces  expériences,  il  est  nécessaire  de 
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connaître  à  chaque  instant  la  pression  très  exactement.  Il  est  dès 
lors  très  extraordinaire  que  Rabaud  et  Verrier  aient  cru  devoir 
exprimer,  au  moins  dans  certaines  séries,  cette  pression  en  minutes. 
La  chose  est  d'autant  plus  surprenante  que,  selon  leur  propre 
description,  leur  appareil  était  muni  d'un  manomètre.  Que  n'en 
ont-ils  lu  les  indications,  plutôt  que  de  nous  renseigner  sur  le 
nombre  de  minutes  écoulées  depuis  la  mise  en  marche  de  leur 
trompe  à  eau  ! 

I.  Poissons  physostomes  a  canal  normal  ou  lié. 

A.  —  D'après  Rabaud  et  Verrier,  les  Physostomes,  dont  on  a 
lié  le  canal  pneumatique,  se  comporteraient  comme  les  animaux 
normaux.  Sous  l'influence  de  la  décompression,  disent-ils:  «  montée 
en  surface  et  expulsion  de  bulles  d'air  par  la  bouche,  pour  des  pres- 
sions déterminées  et  voisines  (  ?)  de  celles  sous  lesquelles  nous 
avons  opéré  au  cours  de  nos  expériences  sur  des  individus  normaux. 
La  chute  au  fond  est  la  règle,  la  vessie  presque  complètement  vide 
de  gaz,  au  retour  de  la  pression  normale.  » 

Aucun  protocole  d'expériences  n'appuie  ces  affirmations.  Aucune 
précision  n'est  donnée  sur  la  pression  à  laquelle  commence  le  rejet 
de  bulles  de  gaz,  sur  le  nombre  des  bulles,  le  volume  du  gaz  rejeté, 
la  pression  minima  atteinte.  Si  l'on  se  reporte  aux  lignes  qui 
concernent  les  Physostomes  normaux  (p.  216),  on  n'y  trouve  que 
de  vagues  affirmations,  sans  aucune  donnée  précise. 

B.  —  Ces  expériences  ont  été  reprises  par  Meierhans  (1935), 
qui  a  d'abord  noté  avec  soin  à  quelle  pression  commence  le  rejet 
des  bulles  de  gaz  par  la  bouche. 

1°  Pour  des  Poissons  normaux  (Leuciscus  rutilus ; 
Carassius  auratus)  l'expulsion  des  premières  bulles  se  produit 
lorsque  la  pression  est  diminuée  de  3  à  9  cent,  de  Hg,  donc  très 
précocement.  Les  bulles  se  succèdent  à  la  cadence  d'une  bulle 
environ  par  centimètre  de  décompression.  Si  l'on  pousse  la  dimi- 
nution de  pression  jusqu'à  40  cent,  et  qu'on  rende  la  pression  nor- 
male, l'animal  tombe  au  fond,  alourdi  par  la  perte  de  gaz  qu'il  a 
subie:  une  autopsie  immédiate  montre  que  la  vessie  est  en  grande 
partie  vidée,  «  ce  qui  ne  laisse  aucun  doute  sur  l'origine  du  gaz 
dégagé  ». 
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2°  Si  l'on  soumet  à  l'expérience  des  Poissons  appartenant 
aux  mêmes  espèces,  mais  dont  le  canal  pneumatique  a 
été  lié,  les  résultats  sont  radicalement  différents.  Pas  une 
seule  bulle  de  gaz  n'est  émise  par  la  bouche,  pendant  tout  le  temps 
que  la  pression  s'abaisse  lentement  de  40  cm.  Très  rapidement, 
et  contrairement  au  cas  du  Poisson  normal  qui  peut  vider  pro- 
gressivement sa  vessie,  les  animaux  sont  invinciblement  attirés  à 
la  surface  où  ils  restent  ou  sont  ramenés  malgré  leurs  tentatives 
pour  gagner,  à  coups  de  nageoires,  une  zone  plus  profonde.  Si  l'on 
a  pris  soin  d'utiliser  de  l'eau  dont  on  a  préalablement  extrait  les 
gaz  dissous  à  son  intérieur,  afin  d'éliminer  le  phénomène  parasite 
de  l'extraction  des  gaz  par  le  vide,  on  peut  pousser  la  décom- 
pression jusqu'à  60  cm.  de  mercure  sans  qu'une  seule 
bulle  s'échappe  par  la  bouche  ou  par  les 
ouïes.  Après  retour  de  la  pression  normale,  les  animaux 
«nagent  avec  aisance  et  ne  sont,  nullement  entraînés  vers  le  fond». 
L'autopsie  montre  que  leur  vessie  est  restée  pleine  d'air.  Par 
contre,  il  faut  signaler  le  fait  sur  lequel  nous  reviendrons  que 
souvent  la  vessie  fait  explosion,  ce  qui  modifie  naturellement  les 
résultats. 

C.  -  -  Meierhans  a  complété  ces  observations,  en  mesurant 
le  volume  du  gaz  dégagé  et  en  utilisant  à  dessein  de  l'eau  fraîche, 
riche  en  gaz.  L'expérience  est  faite  en  deux  temps: 

1°  On  soumet  les  animaux  à  une  décompression  de  370  mm. 
On  rend  la  pression  normale  et  on  lit  le  volume  du  gaz  dégagé. 
Voici  les  résultats  pour  4  Vengerons  dont  2  à  canal  normal  et  2  à 
canal  ligaturé. 

Décompression  de  0  à  370  mm. 

Canal  normal  Canal  ligaturé 

Volume  de  gaz  dégagé   .  .  2,30  ce3  0,00  ce3 

Volume  de  gaz  dégagé    .   .  1,10    »  0,00  » 

Les  Poissons  à  canal  lié  ne  rejettent  aucune  bulle  de  gaz,  tandis 
que  les  animaux  à  canal  normal  en  expulsent  une  quantité  impor- 
tante, dont  la  valeur  absolue  est  fonction  de  la  taille  des  animaux. 

2°  On  soumet  les  animaux  à  une  décompression  qui  est  poussée 
cette  fois  à  570  mm.  Les  gaz  de  l'eau  sont  alors  extraits  et  viennent 
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s'ajouter  à  ceux  qui  sortent,  si  la  chose  est  possible,  de  la  vessie. 
On  rend  la  pression  et  on  lit  les  volumes: 

Décompression  de  0  à  570  mm. 

Canal  normal  Canal  ligaturé 

Volume  de  gaz  dégagé    .   .  6.50  ce3  1,70  ce3 

Volume  de  gaz  dégagé    .   .  3,50    »  0,50  » 

La  quantité  de  gaz  recueillie,  dans  le  cas  des  animaux  à  canal 
lié,  est  comparable  à  celle  que  l'on  obtient  en  soumettant  l'eau 
seule  à  la  décompression.  Elle  est  toujours  inférieure  à  celle 
qui  est  observée  lorsque  les  Poissons  ont  un  canal  perméable. 

D.  —  Nous  avons  refait  des  expériences  semblables.  Tandis  que 
les  premières  bulles  sont  rejetées  par  les  Poissons  normaux  pour 
une  décompression  moyenne  de  59  mm.  (48  Tanches)  et  52  mm. 
(44  Vengerons)  et  sont  suivies  de  l'émission  régulière  de  bulles 
à  la  cadence  d'une  par  cm.  de  dépression  environ,  il  n'y  a  aucune 
émission  de  bulles  gazeuses  par  les  animaux  dont  le  canal  a  été 
lié.  Plattner  a  compté  le  nombre  de  bulles  émises  par  la  bouche 
à  diverses  décompressions  et  mesuré  le  volume  du  gaz  ainsi  rejeté. 
L'eau  utilisée  avait  été  soumise  préalablement  à  l'action  du  vide 
pour  la  priver  le  plus  possible  des  gaz  dissous. 

Décompression  Nombre  de         Volume  du  gaz 

maxima  bulles  rejeté 


1.  Poissons  à  canal  normal. 


Carpe  . 
Tanche 


Vengeron 


200 

mm. 

12 

1,4 

cm3 

200 

» 

11 

0,9 

250 

» 

15 

1,3 

» 

320 

33 

2,9 

» 

400 

« 

33 

400 

33 

2,2 

» 

500 

31 

2,9 

550 

» 

33 

2,2 

600 

» 

44 

3,4 

» 

650 

» 

60 

120 

10 

1,1 

240 

» 

26 

2,3 

» 

250 

» 

1 1 

0,7 

» 

360 

» 

37 

3,2 

» 
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Décompression  Nombre  de  Volume  du  gaz 

maxima  huiles  rejeté 

2.  Poissons  à  canal  lié. 

Tanche    ....       390  mm.  0  (explosion) 

400     »  0  — 

400     »  0  — 

410     «  0  (explosion) 

450     »  1  0,1  cm3 

450     «  2  0,2  >» 

Yengeron    .   .  .       450     »  0  — 

500     »  0  — 

500     »  0  — 

500     »  0  — 

580     »  0  — 

600     »  3  (par  l'anus) 

610     »  0  — 

670     »  1  — 


Aussi  bien  l'examen  par  autopsie  que  les  radiographies  (Pl.  1, 
A,  B),  faites  avant  et  après  l'expérience,  montrent  que  les  P  o  i  s  - 
sons  à  canal  perméable  ont  des  vessies  for- 
tement dégonflées,  tandis  que  les  Poissons 
à  canal  lié  ont  des  vessies  remplies  d'air 
et  tendues.  Ainsi  que  Meierhans  l'a  constaté,  après  l'expé- 
rience, les  Poissons  à  canal  ligaturé  et  qui  n'ont  pas  perdu  de  gaz 
ne  tombent  pas  au  fond  et  se  comportent  exactement  comme 
avant  l'intervention. 

Il  n'en  va  plus  de  même,  naturellement,  si  la  vessie  a  fait  explo- 
sion. Les  vessies  de  Tanche  sont,  à  ce  point  de  vue,  plus  fragiles 
que  celles  de  Vengeron.  L'explosion  se  produit  toujours  au  niveau 
du  lobe  antérieur  de  la  vessie  qui  est  à  parois  plus  minces.  A  l'au- 
topsie, les  deux  lobes  qui  communiquent  sont  dégonflés.  Le  pertuis 
par  lequel  le  gaz  s'est  échappé  dans  la  cavité  générale  est  difficile- 
ment visible  et  il  faut  réintroduire  un  peu  d'air  dans  la  vessie 
postérieure  pour  mettre  en  évidence  le  trou  de  la  partie  anté- 
rieure. Ajoutons  que  si  l'on  a  poussé  très  loin  la  dé- 
compression, le  gaz  répandu  dans  la  cavité  du  corps, 
cheminant  à  travers  les  tissus  et  provoquant  des  ruptures,  finit 
par  s'échapper  en  partie  par  la  bouche  ou  par  les  ouïes.  Dans  ce 
cas,  lors  du  retour  à  la  pression  normale,  l'animal  tombe  au  fond. 
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Nous  rappellerons,  à  ce  sujet,  sans  commentaires,  que  Rabaud 
et  Vebbieb,  qui  ont  toujours  utilisé  des  décompressions  considé- 
rables, assurent  que,  pour  les  Poissons  à  canal  ligaturé,  «  la  chute 
au  fond  est  la  règle,  la  vessie  presque  complètement  vide  de  gaz, 
au  retour  de  la  pression  normale  ». 

Les  faits  parlent  d'eux-mêmes.  Physostomes  à  canal  normal 
et  à  canal  lié  se  comportent  très  différemment.  Les  premiers  re- 
jettent du  gaz  dans  des  conditions  où  les  seconds  n'en  émettent 
pas  une  seule  bulle.  Les  vessies  des  premiers  se  vident  progressi- 
vement; celles  des  seconds  ne  peuvent  se  vider  et,  si  l'on  pousse 
trop  loin  la  décompression,  finissent  par  éclater.  En  dehors  du  cas 
d'explosion  et  abstraction  faite  d'une  bulle  ou  deux  pouvant 
provenir  de  l'intestin  ou  de  l'estomac,  le  gaz  rejeté  a  pour  origine 
unique  la  vessie  natatoire;  il  s'échappe  exclusivement  par  le  canal 
pneumatique. 

IL  Poissons  Physostomes  cystectomisés. 

,4.  —  Rabaud  et  Vebrier  opèrent  sur  des  Poissons  sortis  de 
l'eau:  la  vessie  est  «saisie  avec  des  pinces,  dilacérée  et  retirée  par 
lambeaux  »;  les  viscères  sont  «  réintroduits  dans  la  cavité  générale» 
et  la  paroi  du  corps  suturée.  Chose  remarquable,  malgré  l'absence 
de  vessie  «  aucune  différence  n'existe  entre  les  individus  normaux 
et  les  individus  opérés  quant  à  la  vivacité  des  réactions  et  aux 
attitudes  ».  Soumettant  les  animaux  à  la  décompression,  les  auteurs 
constatent  «  pendant  les  cinq  premières  minutes» 
pour  une  Tanche,  «  pendant  les  premières  minutes  » 
en  général,  une  indifférence  complète  du  Poisson,  puis  (à  quelle 
pression  ?)  «  une  agitation  croissante  s'accompagnant  du  rejet 
par  la  bouche  surtout,  et  aussi  par  les  opercules,  de  bulles  gazeuses 
de  plus  en  plus  abondantes  à  mesure  que  l'air  se  raréfie  dans  le 
bocal  ».  Pour  une  pression  voisine  de  200  mm.,  des  mouvements 
de  montée  et  de  descente,  «  toujours  accompagnés  du  rejet  de 
bulles  gazeuses  par  la  bouche  ». 

B.  -  -  Meierhans  a  refait  cette  expérience  sur  des  Carassius 
auratus.  Il  constate  que,  pour  des  décompressions  de  0  à  400  mm., 
les  Carassius  normaux  rejettent,  en  moyenne,  0,30  cm3  de  gaz  par 
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la  bouche,  tandis  que  les  opérés  n'émettent  pas 
une   seule   1)  u  1  1  e  . 

Si  on  répète  l'expérience,  en  poussant  la  décompression  jusqu'à 
600  mm.,  les  gaz  de  l'eau  sont  extraits.  La  quantité  d'air  recueillie, 
dans  le  cas  des  Poissons  cystectomisés,  est,  en  moyenne,  de  0,66  cm3, 
tandis  qu'elle  est,  en  moyenne,  de  1,47  cm3  dans  le  cas  des  Poissons 
normaux  de  même  taille.  La  différence,  soit  0,81,  représente  l'apport 
de  la  vessie. 

C.  —  Plattner  a  refait  de  nouvelles  expériences.  5  Vengerons 
et  2  Tanches  privés  de  vessie  par  opération,  ont  été  soumis  à  des 
décompressions  de  510  mm.  et  même  690  mm.,  dans  de  l'eau 
appauvrie  en  gaz  par  un  vide  préalable.  Ces  Poissons  n'ont  pas 
émis  une  seule  bulle  de  gaz  (sauf  2  bulles  dans  un  cas  et  3  dans  un 
autre),  tandis  que  les  animaux  témoins  en  rejetaient,  dans  les  mêmes 
conditions,  de  40  à  60,  et  exclusivement  par  la  bouche. 

Meierhans  et  Plattner  ont  noté  que  les  Poissons,  privés 
de  vessie,  restent  sur  le  fond  des  récipients,  avant  comme  après 
la  décompression;  ils  ne  s'élèvent  à  coups  de  nageoires  que  pour 
retomber  aussitôt. 

D.  —  Ces  résultats  sont  en  complète  opposition  avec  ceux  qui 
ont  été  relatés  par  Rabaud  et  Verrier.  Toutefois,  ils  ne  sont 
obtenus  que  si  l'on  a  pris  la  précaution  d'éviter  trois  causes  d'erreur. 

a)  Pénétration  d'air  dans  la  loge  de  la  vessie  extirpée.  Quand 
on  pratique  l'extirpation  de  la  vessie,  le  Poisson  étant  hors  de 
l'eau,  de  Tair  vient  nécessairement  prendre  la  place  de  l'organe 
et  reste  enfermé  dans  la  cavité  générale.  C'est  ce  qui  se  passa  lors 
des  premiers  essais  de  Meierhans  sur  des  Vengerons.  Les  animaux 
opérés  ne  différaient  guère  alors,  comme  mouvements  et  attitudes, 
des  normaux.  Lorsqu'on  les  soumit  à  la  décompression,  ils  furent 
bientôt  soulevés  et  amenés  à  la  surface,  où  ils  restèrent,  sans  émettre 
toutefois  une  seule  bulle  par  la  bouche.  Ils  se  comportèrent,  en 
somme,  comme  des  Poissons  à  canal  ligaturé.  Or,  l'autopsie, 
pratiquée  sous  l'eau,  montra  la  présence,  dans  la  cavité  péritonéale, 
(Tune  quantité  d'air  suffisante  pour  expliquer  le  comportement 
des  animaux. 

Depuis,  nous  avons  étudié  ce  phénomène  par  la  méthode  si 
précieuse  des  radiographies.  Celles-ci  nous  ont  révélé  une  dispo- 
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sition  surprenante:  la  masse  d'air  qui  pénètre  dans  la  cavité  géné- 
rale pendant  l'opération  vient  remplir  très  exactement  l'espace 
précédemment  occupé  par  l'organe  extirpé,  si  bien  que  l'image 
radiographique  (fig.  C  et  E,  pl.  2)  est  celle  d'une  vessie  un  peu 
moins  distendue  que  normalement.  Rabaud  et  Verrier  ont  re- 
proché à  Plattner,  puis  à  Lapicque,  d'avoir  parlé  de  la  «loge» 
de  la  vessie  natatoire.  Les  faits  leur  donnent  un  cuisant  démenti: 
si  l'on  fait  abstraction  d'arguties  qui  relèvent  plus  de  la  casuistique 
que  de  la  science,  il  existe  bien  une  loge  définie  par  la  paroi  du 
corps  et  les  reins  d'une  part,  les  viscères  (intestin,  foie,  glandes 
génitales)  et  les  replis  péritonéaux  qui  les  suspendent  de  l'autre. 

On  se  convaincra  du  fait  en  examinant  la  radiographie  (fig.  D, 
pl.  2)  d'une  Tanche,  immédiatement  avant  l'opération,  montrant 
avec  une  grande  netteté  les  lobes  antérieur  et  postérieur  de  la  vessie 
natatoire,  puis  en  la  comparant  avec  la  radiographie  (fig.  E,  pl.  2) 
du  même  animal,  faite  aussitôt  après  l'extirpation  totale  de  la 
vessie.  L'aspect  de  pseudo-vessie  de  la  masse  d'air  intrapéritonéale 
occupant  la  loge  de  l'organe  est  très  constant  ainsi  que  le  montre 
la  radiographie  (fig.  C,  pl.  2)  d'une  autre  Tanche  venant  de  subir 
la  même  opération.  On  conçoit  que  la  présence,  à  l'intérieur  de  la 
cavité  générale,  d'une  pareille  masse  d'air,  distribuée  de  la  même 
manière  que  dans  une  vessie,  soit  susceptible  de  fausser  complète- 
ment les  résultats  de  la  cystectomie.  Il  est  certain  que,  soumis  à  la 
décompression,  les  animaux  sont  invinciblement  attirés  à  la  surface 
par  suite  de  la  dilatation  de  cette  pseudo-vessie  close.  Il  est  plus 
que  probable  que  l'attitude  et  les  déplacements  aisés,  ainsi  que 
l'élévation  à  la  surface  pendant  la  décompression,  observés  par 
Rabaud  et  Verrier  chez  leurs  opérés,  venaient  de  cette  grave 
cause  d'erreur.  Il  semble  cependant  que  la  simple  constatation 
du  fait  que  les  Poissons  sans  vessie  se  comportaient  comme  des 
animaux  normaux,  ce  qui  est  contraire  aux  données  les  plus  élé- 
mentaires de  la  logique  et  de  la  Physique,  aurait  dû  attirer  l'atten- 
tion d'auteurs  doués  de  tant  de  sens  critique,  d'autant  plus  que, 
dans  certains  cas,  ils  ont  vu  du  gaz  s'échapper  par  la  plaie  ! 

C'est  pour  éviter  cette  cause  d'erreur  que  nous  avons  injecté  par 
la  plaie  du  sérum  physiologique  dans  la  loge  de  la  vessie  afin  d'en 
chasser  l'air  avant  de  faire  la  suture  et  de  remettre  le  Poisson  dans 
l'eau.  Le  contrôle  radiographique  (fig.  F,  pl.  2  et  fig.  G,  pl.  3)  permet 
de  préciser  si  l'air  a  été  entièrement  chassé  ou  s'il  en  reste  encore 
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quelques  bulles.  La  fîg.  F,  par  exemple,  montre  les  résultats  de 
cette  technique  appliquée  à  la  Tanche  dont  il  a  été  question  plus 
haut:  Pair  a  pratiquement  disparu,  à  l'exception  de  deux  petites 
bulles.  En  comparant  les  fig.  D,  E  et  F,  on  pourra  se  rendre  compte 
de  la  situation,  pour  un  même  animal,  avant  l'opération,  après  la 
cystectnmie  et  après  évacuation  de  l'air  par  introduction  d'eau 
salée. 

Rabaud  et  Verrier  ont  reproché  très  injustement  à  Plattner 
d'avoir  adopté  cette  technique:  si  le  Poisson  sans  vessie  reste 
au  fond  de  l'aquarium,  c'est  que  l'eau  injectée  alourdirait  l'animal. 
Cette  objection  n'a  aucune  valeur  pour  deux  raisons: 

L°  L'eau  physiologique  est  rapidement  résorbée  et  ne  pourrait 
jouer  le  rôle  qui  lui  est  prêté  que  pendant  quelques  heures.  Or, 
l'attitude  du  Poisson  sans  vessie,  qui  reste  sur  le  fond  du  récipient, 
persiste  pendant  des  jours. 

2°  Les  auteurs  croient  pouvoir  comparer  un  Poisson,  dont  les 
parois  seraient  «  rigides  »,  à  un  sous-marin  qui  plonge  ou  remonte 
selon  que  l'on  remplit  ses  réservoirs  d'eau  ou  d'air.  Tout  d'abord 
les  parois  du  corps  d'un  Poisson  ne  sont  pas  rigides.  Ensuite,  il  ne 
s'agit  pas  de  comparer  un  Poisson  renfermant  une  masse  d'air 
(vessie)  et  un  animal  contenant  à  la  place  de  l'eau.  Il  est  certain 
que  le  premier  serait  plus  léger  que  l'autre:  c'est  d'ailleurs  ce  que 
nous  n'avons  cessé  de  soutenir  et  ce  que  Rabaud  et  Verrier 
s'efforcent  de  nier. 

La  question  se  pose  exactement  de  la  façon  suivante: 

Ou  bien  Rabaud  et  Verrier  reconnaissent  qu'après  la  cystec- 
tomie,  la  cavité  générale  est  pleine  d'air  et  que  c'est  pour  cette  raison 
qu'ils  ont  observe  le  comportement  qu'ils  ont  décrit  et  dont  ils 
n'ont  pas  compris  la  signification.  Il  est  alors  certain  qu'en  injectant 
de  l'eau  à  la  place  de  l'air,  on  alourdit  le  Poisson. 

Ou  bien,  ce  qui  est  le  cas  jusqu'ici,  les  auteurs  nient  avoir  été 
victimes  de  cette  cause  d'erreur.  Cela  revient  à  dire  que,  pour  eux, 
il  n'y  a  rien  à  la  place  de  la  vessie  extirpée  et  (pie  cet  espace  est  occupé 
pur  le  vide!  Ils  n'admettent  même  pas  que,  dans  un  tel  cas,  les 
parois  du  corps  puissent  être  déprimées  '.  Or,  si  dans  un  tel  Poisson 


1  En  effet,  Rabaud  et  Vebrier  (1938)  n'ont  pas  hésité  à  déclarer  que 
l'extirpation  de  la  vessie  ne  modifie  pas  sensiblement  le  volume  des  Poissons 
«en  raison  de  la  situation  de  cette  vessie  dans  la  cavité  tlmraciipie  sic;  et  de 
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hypothétique,  on  introduit  dans  un  espace  vide  un  ou  deux  centi- 
mètres cubes  d'eau,  cette  eau  se  trouvant  soumise,  dans  l'eau,  à 
une  poussée  égale  à  son  propre  poids  (principe  d'Archimède),  ce 
n'est  pourtant  pas  cette  pratique  qui  pourrait  alourdir  le  Poisson 
ou  l'empêcher  de  monter  à  la  surface  lors  de  la  décompression. 

En  somme,  la  critique  de  Rabaud  et  Verrier  n'a  un  sens,  très 
relatif  d'ailleurs,  que  s'ils  reconnaissent  que  leurs  opérés  étaient 
remplis  d'air  et  que  c'est  pour  cette  raison  qu'ils  ont  obtenu  les 
résultats  extraordinaires  qu'ils  ont  rapportés. 

b)  Absorption  d'air  par  les  opérés.  Ainsi  que  nous  l'avons  indiqué, 
les  Poissons  privés  de  vessie  restent  sur  le  fond  des  aquariums. 
Cependant,  on  les  voit  fréquemment  s'élancer  vers  la  surface,  gober 
une  bulle  d'air  et  redescendre  au  fond.  Après  quelques  heures 
pendant  lesquelles  ils  répètent  ce  manège  à  plusieurs  reprises,  ils 
nagent  avec  plus  d'aisance  et,  si  on  les  soumet  à  la  décompression, 
sont  rapidement  attirés  à  la  surface.  Que  s'est-il  passé  ?  Il  faut 
distinguer  deux  cas  selon  que  l'on  a  pratiqué  ou  non,  au  cours  de 
l'opération,  la  ligature  du  canal  pneumatique. 

1°  Si  le  canal  a  été  simplement  sectionné,  les  radiographies 
montrent  que  la  loge  de  la  vessie  est  à  nouveau  remplie  d'air. 
Celui-ci  n'a  pu  y  être  amené  que  par  le  moyen  du  canal  pneumatique 
et  nous  reviendrons  dans  un  autre  mémoire  sur  le  mécanisme  et 
l'importance  de  ce  phénomène.  Nous  avons  vérifié  et  suivi  les  étapes 
de  cette  pénétration  d'air  chez  plusieurs  Tanches  au  moyen  de 
radiographies  faites  à  divers  moments  après  l'opération.  C'est  ainsi 
qu'une  Tanche  dont  la  loge  était  complètement  privée  d'air  (fig.  G, 
pl.  3),  grâce  à  l'injection  d'eau  physiologique,  immédiatement 
après  l'opération,  présentait  déjà  après  quelques  heures  une  notable 
quantité  d'air.  Le  lendemain,  la  radiographie  (fig.  H,  pl.  3)  montrait 
une  énorme  masse  de  gaz  occupant  les  deux  parties  de  la  loge 
vésicale,  correspondant  aux  lobes  antérieur  et  postérieur.  Cet  aspect 
est  très  caractéristique  ainsi  que  l'indique  la  radiographie  d'une 
autre  Tanche  (fig.  J,  pl.  3),  placée  dans  les  mêmes  conditions. 

2°  Si  le  canal  pneumatique  a  été  ligaturé,  la  loge  vésicale  reste 
vide  d'air,  ce  qui  montre  bien  le  rôle  du  canal  dans  le  remplissage 

la  rigidité  des  parois  du  corps  ».  Pareille  constatation  est  la  preuve  que  de  l'air 
est  venu  occuper  l'emplacement  de  la  vessie  extirpée  et  non  la  conséquence 
d'une  rigidité,  qui  n'est  qu'une  vue  de  l'esprit. 
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que  nous  venons  de  signaler.  Par  contre,  les  Poissons  venant  aussi 
gober  de  l'air  à  la  surface,  ce  gaz  s'accumule  dans  l'intestin  qui 
est  alors  complètement  météorisé,  ainsi  qu'on  peut  s'en  rendre 
compte,  soit  par  l'autopsie,  soit  par  les  radiographies  (fig.  [,  pl.  .3). 
Pendant  la  décompression,  ces  Poissons  sont  aussi  attirés  à  la 
surface  et  des  bulles  de  gaz  peuvent  s'échapper  par  la  bouche  et 
parfois  par  l'anus. 

Nos  observations  se  trouvent  en  complet  accord  avec  celles  de 
v.  Frisch  et  Stetter  (1932)  qui,  dans  un  travail  dont  nous  venons 
d'avoir  connaissance,  ont  noté,  après  cystectomie  du  Vairon  et 
ligature  du  canal  pneumatique,  l'alourdissement  de  l'animal,  puis 
son  allégement  par  accumulation  d'air  dans  l'intestin. 

Les  deux  processus  que  nous  venons  de  décrire  n'ont  plus  lieu 
si  l'on  empêche  les  Poissons  d'atteindre  la  surface,  soit  en  les  plaçant 
dans  des  bacs  très  profonds,  soit  en  disposant  un  grillage  dans  les 
récipients.  Us  restent  alors  indéfiniment  au  fond,  très  alourdis,  et  ne 
subissent  aucune  élévation  lors  d'une  décompression  de  40  cent.  Hg. 
Bien,  dans  leurs  mémoires,  ne  permet  de  penser  que  Rabaud  et 
Verrier  se  soient  préoccupés  d'éviter  la  deuxième  cause  d'erreur 
que  nous  venons  de  signaler. 

c)  Il  faut  enfin  ne  pas  confondre  l'extraction  des  gaz  de  l'eau, 
qui  se  produit  aux  fortes  dépressions,  avec  un  processus  physiolo- 
gique. 

III.  Extraction  des  gaz  de  l'eau. 

Ce  phénomène  qui  n'a  naturellement  aucun  rapport  avec  le 
fonctionnement  de  la  vessie  natatoire,  parait,  comme  nous  l'avons 
déjà  fait  remarquer,  avoir  constamment  accompagné  les  expé- 
riences de  Rabaud  et  Verrier.  La  pression,  autant  qu'on  en  puisse 
juger  par  leurs  rares  indications,  était  régulièrement  abaissée  à 
200,  116,  même  46  mm.,  et  au  delà.  L'extraction  des  gaz  commence, 
en  moyenne,  pour  une  décompression  de  400  mm.,  c'est-à-dire 
lorsque  la  pression  est  tombée  de  760  à  360,  par  exemple.  Le  phé- 
nomène est  intense  aux  pressions  indiquées  par  les  auteurs.  Leurs 
descriptions  sont  d'ailleurs  caractéristiques.  Les  Poissons  avaient 
le  corps  couvert  de  fines  bulles  en  même  temps  qu'ils  rejetaient  des 
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«  bouffées  »  de  bulles,  lies  choses  ne  se  passent  jamais  ainsi  lorsque 
le  gaz  vient  de  la  vessie:  ce  sont  de  grosses  bulles  de  gaz,  appa- 
raissant les  unes  après  les  autres,  jamais  des  bouffées  de  fines  bulles. 
Les  animaux  exécutaient  des  mouvements  passifs  de  montée  et 
de  descente,  avant  de  rester  finalement  collés  à  la  surface,  inertes, 
présentant  de  l'exophtalmie. 

La  description  que  donnent  les  auteurs  à  propos  des  Poissons 
normalement  sans  vessie,  est  particulièrement  typique.  Les  ani- 
maux restent  d'abord  complètement  indifférents  à  la  décompression. 
Ce  n'est  que  lorsque  la  pression  est  tombée  à  265  mm.  (soit  environ 
500  mm.,  de  décompression)  que  les  Poissons  «  laissent  échapper 
par  la  bouche  des  bouffées  de  bulles  de  gaz;  quelques-unes  sortent 
également  par  la  fente  des  opercules;  d'autres,  en  moins  grand 
nombre,  se  détachent  de  la  surface  du  corps  ». 

Nous  avons  obtenu  des  phénomènes  superposables  en  soumettant 
à  de  fortes  décompressions  des  tranches  de  betterave,  un  foie  de 
Cobaye,  des  viscères  de  Poissons,  une  Tanche  tuée  et  sans  vessie, 
une  Tanche  coupée  en  trois  morceaux,  tête,  tronc  vidé  et  queue. 
Aux  pressions  indiquées  par  Rabaud  et  Verrier,  toutes  ces  parties 
se  couvrent  de  bulles  gazeuses  qui  s'en  détachent  de  temps  en  temps, 
par  «  bouffées  ».  Bientôt,  allégées  par  les  bulles  de  gaz  qui  les  re- 
couvrent, ces  parties  quittent  le  fond  et  s'élèvent  à  la  surface.  Si, 
à  ce  moment,  trop  de  bulles  se  détachent,  elles  redescendent  pour 
remonter  peu  après.  Une  queue  de  Poisson  a  répété  six  fois  de  suite 
ces  mouvements  passifs  de  montée  et  de  descente.  Finalement, 
tous  les  objets  restent  collés  à  la  surface.  Dès  qu'on  rétablit  la 
pression,  tous  retombent  sur  le  fond. 

L'origine  de  ces  gaz  ne  fait  aucun  doute.  Si,  en  effet,  on  utilise 
au  lieu  d'eau  fraîchement  sortie  du  robinet,  de  l'eau  soumise  à 
l'action  préalable  du  vide  ou,  ce  qui  est  mieux,  bouillie,  le  dégage- 
ment de  bulles  est  très  réduit  ou  nul.  C'est  ainsi  que,  dans  l'eau 
bouillie,  une  Tanche  cystectomisée  a  pu  être  soumise  à  une  très 
forte  décompression  ( —  65  cm.  Hg),  sans  qu'une  seule  bulle  de 
gaz  apparaisse,  pas  plus  au  niveau  de  la  bouche  que  sur  la  surface 
du  corps. 


*  * 
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Conclusions. 

[.  Le  gaz  rejeté  par  des  Poissons  physostomes,  soumis  à  une 
diminution  de  pression  de  0  à  40  ou  50  cent.  Hg.,  vient  uniquement 
de  la  A^essie  natatoire  et  s'échappe  exclusivement  par  le  canal 
pneumatique. 

a)  Après  ligature  du  canal  pneumatique,  cette  émission  gazeuse 
est,  en  effet,  complètement  supprimée,  ainsi  que  l'établissent,  sans 
discussion  possible,  les  mesures  \rolumétriques  de  gaz  rejeté,  selon 
que  les  Poissons  ont  un  canal  perméable  ou  non. 

h)  L'examen  direct,  comme  les  radiographies  faites  a\^ant  et 
après  les  expériences  de  décompression,  montrent  que  si  le  Poisson 
a  un  canal  normal  et  a  rejeté  du  gaz,  sa  vessie  natatoire  est  forte- 
ment dégonflée;  si,  au  contraire,  le  canal  a  été  lié,  le  rejet  gazeux 
est  nul  et  la  \-essie  est  aussi  distendue  après  la  décompression 
qu'avant. 

c)  Le  comportement  du  Poisson,  pendant  et  après  la  décompres- 
sion, est  fonction,  dans  les  deux  cas,  de  l'état  de  la  vessie.  Les 
animaux  dont  la  vessie  s'est  partiellement  vidée,  sont  alourdis  et 
restent  au  fond  des  récipients;  ceux  dont  le  canal  pneumatique  était 
lié  et  qui  n'ont  pas  perdu  de  gaz  sont  aussi  légers  et  présentent  des 
mouvements  aussi  aisés  après  la  décompression  qu'avant  l'expé- 
rience. 

d)  Les  résultats  consécutifs  à  la  ligature  du  canal  pneumatique 
sont  entièrement  faussés  si  l'on  a  poussé  trop  loin  la  décompression. 
La  vessie  fait  alors  explosion  dans  la  cavité  péritonéale  et  se  montre 
naturellement  dégonflée  lorsqu'on  pratique  l'autopsie. 

IL  Après  la  cystectomie,  si  l'on  a  eu  soin  d'é\racuer  l'air  qui  vient 
remplir,  pendant  l'opération,  la  loge  vésicale  et  d'éviter  que  les 
Poissons  puissent  venir  gober  de  l'air  à  la  surface,  les  Poissons  sont 
alourdis,  restent  sur  le  fond  et  ne  sont  pas  entraînés  à  la  surface 
pendant  la  décompression,  pas  plus  qu'ils  ne  rejettent  de  gaz  par  la 
bouche  ou  par  les  ouïes. 

e)  Les  radiographies  montrent,  en  effet,  qu'aussitôt  après  l'opé- 
ration, qui  se  fait  à  sec,  de  l'air,  pénétrant  par  la  plaie,  \ient  remplir 
très  exactement  la  loge,  de  forme  définie,  qu'occupait  l'organe.  Il 
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est  donc  indispensable,  pour  juger  des  effets  de  la  suppression  de  la 
vessie  natatoire,  d'évacuer  cette  masse  d'air  qui  joue  un  rôle 
semblable  à  celui  de  la  vessie  elle-même,  en  ce  qui  concerne  la 
densité,  l'équilibre  et  la  locomotion  du  Poisson. 

/)  Même  si  l'on  a  pris  cette  précaution  élémentaire,  il  faut  éviter 
que  l'animal  puisse  venir  à  la  surface  gober  de  l'air  qu'il  utilise  de 
deux  façons  différentes.  Si  le  canal  pneumatique  est  perméable,  en 
quelques  heures,  l'air  dégluti,  passant  par  le  canal,  vient  remplir  et 
distendre  la  loge  vésicale,  reconstituant  la  pseudo-vessie  dont  on 
s'est  efforcé  d'empêcher  la  formation.  Si  le  canal  a  été  lié,  l'air  passe 
dans  l'intestin  où  il  s'accumule  en  grande  quantité.  Il  est  évident 
que  l'un  et  l'autre  de  ces  phénomènes,  dont  la  réalité  est  attestée 
par  les  images  radiographiques,  masquent  entièrement  les  effets  de 
la  cystectomie  et  faussent  les  résultats. 

III.  Il  ne  faut  pas  confondre  le  rejet  physiologique  de  gaz  par 
le  canal  pneumatique  avec  la  formation  de  bulles  gazeuses  sur  le 
corps  du  Poisson,  notamment  au  niveau  de  sa  bouche  et  de  ses 
branchies,  lorsqu'on  soumet  l'animal  à  une  décompression  suffisante 
pour  provoquer  l'extraction  des  gaz  de  l'eau.  Ce  phénomène 
parasite  peut  être  évité  si  l'on  prend  soin  d'utiliser  de  l'eau  préala- 
blement soumise  à  une  forte  diminution  de  pression  ou,  mieux, 
d'employer  de  l'eau  bouillie. 

IV.  Les  résultats  que  nous  avons  obtenus,  basés  sur  des  mesures, 
sur  des  radiographies,  sur  une  connaissance  précise  des  conditions 
et  en  particulier  de  la  pression  à  chaque  instant,  sont  en  complète 
opposition  avec  ceux  qui  ont  été  annoncés  par  Rabaud  et  Verrier. 
Nous  avons  réussi  à  dépister  une  série  de  causes  d'erreur  (voir 
d),  e),  /)  et  III)  qui  seules,  expliquent  les  résultats  extraordinaires 
rapportés  par  ces  auteurs.  Il  est  certain  que  de  telles  recherches  ne 
peuvent  être  abordées  avec  quelque  succès  que  si  l'on  a  une  pratique 
suffisante  de  l'investigation  expérimentale  et  de  ses  embûches  pour 
ne  pas  être  victime  d'apparences  fallacieuses. 
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IMPLICATION  DKS  PLANCH KS 


Planche  l. 

A.  Radiographie  d'une  Tanche  (Cyprin us  tinca),  avant  toute  expé- 

rience, montrant  avec  netteté  les  deux  lohes  de  la  vessie 
natatoire. 

B.  Le  même  animal,  après  qu'il  a  été  soumis  à  la  décompression  et  que 

sa  vessie  s'est  partiellement  vidée. 

Planche  2. 

C.  Radiographie  d'une  Tanche  dont  on  vient  d'extirper  la  vessie 

natatoire:  l'air  est  venu  occuper  la  loge  vésicale,  formant  une 
pseudo-vessie. 

D.  Radiographie  d'une  Tanche  normale,  immédiatement  avant  l'opé- 

ration. 

E.  Le  même  animal,  immédiatement  après  la  cystectomie  totale:  l'air 

a  pénétré  dans  la  loge  vésicale.  formant  une  pseudo-vessie. 

F.  Le  même  animal,  après  que  l'on  a  rempli  d'eau  physiologique  la 

loge  vésicale  pour  en  chasser  l'air:  il  reste  encore  deux  huiles 
d'air. 

Planche  3. 

G.  Radiographie  d'une  Tanche  cystectomisée  et  qui  a  reçu  une 

injection  d'eau  salée  ayant  complètement  chassé  l'air  de  la 
loge  vésicale.  Le  canal  pneumatique  n'a  pas  été  lié. 

H.  Radiographie  du  même  animal  24  heures  après  l'opération:  l'air 

avalé  a  pénétré,  par  le  canal  pneumatique,  dans  la  loge  vésicale 
qui  est  maintenant  remplie  de  gaz. 

I.  Radiographie  d'une  Tanche  cystectomisée  puis  privée  d'air,  sauf 

une  bulle  dans  la  loge  antérieure,  par  injection  d'eau  salée 
et  dont  on  a  lié  le  canal  pneumatique.  24  heures  après  l'opéra- 
tion, l'air  avalé  n'a  pas  pu  pénétrer  dans  la  loge  vésicale,  mais 
remplit  l'intestin  qui  est  fortement  météorisé. 
.1.  Radiographie  d'une  autre  Tanche  cystectomisée,  vidée  d'air  et  à 
canal  non  lié  qui,  le  lendemain,  a  rempli  sa  loge  vésicale  au 
moyen  de  l'air  gobé  à  la  surface. 
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INTRODUCTION 


Afin  de  rechercher  si  les  caractères  cytologiques  pouvaient  être 
utilisés  dans  les  problèmes  relatifs  à  la  systématique  des  Pulmonés 
St  yluiiiniMtophores,  nous  avons  entrepris  l'étude  des  elmmiosomes 
de  plusieurs  espèces  de  ce  groupe. 

Nous  publions  dans  ce  travail  les  résultats  de  nos  observations 
chez  vingt  espèces;  dix-huit  d'entre  elles  appartiennent  à  la  famille 
des  Helicidae,  une  à  la  famille  voisine  des  Eulotidae,  et  une  à  la 
famille  des  Succineidae. 

Nous  exprimons  toute  notre  reconnaissance  à  M.  le  professeur 
Guyénot  pour  l'intérêt  qu'il  n'a  cessé  de  prendre  à  cette  étude. 

Nous  remercions  M.  J.  L.  Perrot,  notre  cousin,  de  son  aide  et 
de  ses  précieux  conseils. 

Nous  présentons  également  tous  nos  remerciements  à 
MM.  Mermod  et  Favre,  qui  nous  ont  donné  les  notions  indispen- 
sables de  Malacologie  et  qui  ont  déterminé  aimablement  pour  nous 
de  nombreux  exemplaires. 

Enfin,  remercions  M.  Pallary,  d'Oran,  pour  les  magnifiques 
envois  qu'il  nous  a  faits  de  Mollusques  nord-africains. 

Il  nous  a  semblé  utile  de  rappeler  les  faits  sur  lesquels  sont  basés 
les  études  de  cytologie  comparée  et  leur  application  à  la  systéma- 
tique, et  de  résumer  les  principaux  travaux  qui  ont  été  effectués 
dans  ce  domaine. 


CHAPITRE  I. 


Revision  des  travaux  de  cytologie  comparée. 


1.  Notions  préliminaires. 

Les  recherches  cytologiques  ont  montré  que  les  chromosomes 
étaient  en  nombre  constant  dans  les  noyaux  des  cellules  germinales 
d'une  espèce  donnée.  Le  nombre  de  chromosomes  peut  donc  être 
considéré  comme  l'une  des  caractéristiques  de  l'espèce.  L'impor- 
tance des  caractères  chromosomiques  dans  les  questions  touchant 
à  la  notion  d'espèce,  est  aisément  concevable  lorsqu'on  a  présent 
à  l'esprit  le  rôle  joué  par  ces  éléments  dans  la  transmission  des 
caractères  héréditaires. 

La  comparaison  des  caractères  cytologiques  d'espèces  voisines 
et  leur  utilisation  possible  dans  des  problèmes  de  systématique  ont 
fait  l'objet  de  nombreux  travaux,  tant  en  cytologie  végétale  qu'en 
cytologie  animale.  Ces  études  ont  montré  que  le  nombre  de  chromo- 
somes pouvait  être  identique  chez  des  espèces  appartenant  à  une 
grande  unité  systématique.  Ainsi,  huit  cents  espèces  d' Acrididae 
appartenant  à  cent  genres  présentent  le  même  nombre  de  chromo- 
somes, soit  2  n  =  23  chez  les  mâles  et  24  chez  les  femelles. 

Par  contre,  dans  d'autres  groupes,  le  nombre  de  chromosomes 
varie  beaucoup,  même  à  l'intérieur  d'un  genre. 

Le  nombre  de  chromosomes  employé  seul  s'est  vite  révélé 
insuffisant  dans  les  études  de  cytologie  comparée  et  l'on  y  a  ajouté 
toute  une  série  de  caractères  portant  sur  leur  forme,  leur  taille, 
leur  point  d'insertion  au  fuseau,  etc. 

Dans  ce  genre  d'étude,  une  question  se  pose  tout  naturellement 
à  l'esprit:  comment  s'effectue  le  passage  d'une  formule  chromo- 
somique à  une  autre  dans  un  groupe  systématique  donné  ? 

Déjà  depuis  longtemps,  les  généticiens  d'une  part,  les  cytolo- 
gistes  de  l'autre,  avaient  constaté  que  chez  certaines  espèces,  en 
dehors  des  mutations  géniques  n'ayant  aucune  répercussion  sur  la 
morphologie  chromosomienne,  il  existait  d'autres  mutations 
s'accompagnant  de  modilicat ions  dans  la  structure  même  des 
chromosomes. 
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Nous  définirons  brièvement  les  diverses  «  mutations  chromo- 
somiques »  que  l'on  a  distinguées  et  rappellerons  le  rôle  probable 
qu'elles  jouent  dans  la  différenciation  des  espèces. 

Notons  d'abord  que  chez  les  végétaux,  les  processus  de  poly- 
ploïdie  jouent  un  rôle  particulièrement  important.  A  côté  de  l'espèce 
normale  à  2  n  chromosomes  (espèce  diploïde),  il  peut  exister  des 
espèces  ou  variétés  polyploïdes  qui  ont  des  nombres  diploïdes 
égaux  à  3,  4,  5,  6,  etc.  fois  le  nombre  n. 

Connue  exemple  concret  (Tune  imitation  polyploïde,  citons  la 
variété  géante  de  Primula  sinensis  qui  a  2n  =  48  chromosomes 
et  est  dérivée  du  type  normal  à  In  =  24.  Dans  le  genre  Chrysan- 
themum,  les  nombres  2n  trouvés  sont  les  suivants:  27,  36,  45,  54, 
72.        c'est-à-dire  tous  des  multiples  de  !*. 

Ajoutons  qu'il  existe  deux  groupes  de  polyploïdes:  les  auto- 
polyploïdes  et  les  allopolyploïdes  suivant  leur  origine.  Chez  les 
premiers,  les  chromosomes  proviennent  de  la  multiplication  des 
chromosomes  d'une  même  espèce;  ainsi  un  chromosome  du  lot 
basai  A  sera  représenté  4  fois  chez  une  espèce  tétraploïde  (cas  cité 
plus  haut  de  la  variété  géante  de  Primula  sinensis).  Chez  les  seconds, 
les  chromosomes  proviennent  de  la  multiplication  de  deux  lots  de 
chromosomes  d'origine  différente  à  la  suite  d'une  hybridation.  Ainsi, 
chez  une  espèce  allotétraploïde,  on  aura  2  chromosomes  AA  provenant 
de  la  multiplication  d'un  chromosome  basai  A  appartenant  à  une 
première  espèce,  et  deux  chromosomes  A' A'  provenant  du  doublement 
d'un  chromosome  basai  A'  appartenant  à  une  deuxième  espèce. 

Si  les  autopolyploïdes  jouent  un  rôle  dans  la  formation  de  variétés 
chez  les  plantes  horticoles,  les  allopolyploïdes  seuls  jouent  un  rôle 
vraiment  important  au  point  de  vue  évolutif,  à  l'état  de  nature. 

On  connaît  déjà  de  nombreuses  espèces  végétales  nouvelles  qui 
sont  nées  par  ce  processus  (exemple:  Primula  kewensis,  hybride  de 
Primula  verticillata  et  Primula  floribunda  avec  polyploïdie  subsé- 
quente). 

Dans  le  cas  de  certaines  espèces  déjà  connues  dans  la  nature, 
on  a  pu  reconstituer  les  processus  qui  les  ont  engendrées  et  même 
en  faire  une  véritable  synthèse  (Galeopsis  tetrahit,  Nicotania 
tahaccum)  l. 

1  Pour  plus  de  détails  sur  le  mode  de  formation  des  mutants  polyploïdes, 
consulter  GuyÉnot:  La  Variation  et  V Evolution.  Doin.  1930;  CuÉNOT: 
L'Espèce,  Doin,  1936.  Pour  les  variétés  d'Hélix  pomatia  à  12  et  24  chromosomes, 
voir  la  discussion  sous  Hélix  poinatia. 
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Chez  les  animaux,  les  quelques  cas  connus  de  mutants  poly- 
ploïdes  se  rencontrent  chez  des  individus  à  reproduction  parthéno- 
génétique  (Artemia  salina,  Trichoniscus) . 

Mûller  (1925)  a  analysé  les  causes  qui  rendent  la  polyploïdie 
si  rare  chez  les  animaux;  elles  se  rattachent  aux  conditions  de 
détermination  du  sexe.  Mais  on  peut  parfaitement  concevoir  la 
formation  d'individus  polyploïdes  chez  des  animaux  hermaphrodites 
comme  les  Pulmonés.  En  effet,  la  possibilité  d'une  autofécondation 
a  été  démontrée  chez  les  Basommatophores  et  chez  certains  Stylom- 
matophores  (limaces,  arion).  Grâce  à  ce  processus,  une  mutation 
polyploïde  a  de  grandes  chances  de  subsister. 

Soit  un  individu  à  4  n  (tétraploïde).  Lors  de  sa  réduction  chro- 
matique, il  donnera  des  gamètes  à  2n. 

Par  autofécondation  on  aura  2n  +  2  n  =  4rc,  donc  conserva- 
tion de  la  lignée  tétraploïde. 

Sans  autofécondation,  les  gamètes  exceptionnels  à  2n  auront 
toutes  les  chances  de  rencontrer  des  gamètes  à  n  provenant  d'indi- 
vidus normaux.  On  aura  ainsi  des  individus  à  2n-\-n  =  3n 
(individus  triploïdes)  à  descendance  instable  puiqu'ils  donneront, 
lors  de  la  réduction  chromatique,  des  gamètes  à  n  et  2  h.  La  lignée 
polyploïde  est  donc  dans  ce  cas  très  vite  éliminée. 

A  côté  des  mutations  polyploïdes,  il  existe  des  mutants  dits 
polysomiques  chez  lesquels  un  ou  plusieurs  des  éléments  de  la 
garniture  chromosomique  normale  sont  représentés  3  ou  4  fois 
au  lieu  de  2.  On  a  alors  des  formules  2n  +  1,  2n  +  2,  etc.  Notons 
que  l'on  a  également  des  mutants  à  2n  —  1,  2n  —  2,  etc. 

L'origine  des  mutants  polysomiques  doit  être  recherchée  dans 
les  phénomènes  de  non-disjonction.  Le  rôle  joué  par  ces  mutations 
chez  les  Datura  a  fait  l'objet  des  travaux  aujourd'hui  classiques  de 
Belling  et  Blakeslee. 

Variations  structurales  des  chromosomes. 
Ces  variations  intéressent  plus  les  zoologistes  que  les  précédentes. 
Elles  peuvent  être  de  diverses  sortes. 

1.  Les  chromosomes  peuvent  se  fragmenter  en  deux  ou  plusieurs 
parties.  Ex.:  Solenobia  pineti  (voir  plus  loin  sous  Lépidoptères). 

2.  Deux  chromosomes  peuvent  se  souder  l'un  à  l'autre  (phéno- 
mène de  fusion).  Ex.:  Hesperotettix,  Mermiria,  etc.  (voir  plus  loin 
sous  Acrididae). 
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3.  Un  fragment  de  chromosome  peut  se  détacher  et  se  perdre 
lors  d'une  division  (déficience). 

4.  Un  fragment  peut  se  détacher  d'un  chromosome  et  se  rattacher 
à  un  chromosome  homologue  qui  présentera  ainsi  un  segment  en 
double  (duplication). 

5.  Un  fragment  peut  se  détacher  d'un  chromosome  et  se  rattacher 
à  un  autre  chromosome  qui  ne  lui  est  pas  homologue  (trans- 
location). 

6.  Deux  chromosomes  non  homologues  peuvent  échanger  des 
fragments  (translocation  réciproque  ou  interchange  segmentaire). 

7.  Un  segment  d'un  chromosome  peut  se  retourner,  ce  qui  a 
pour  résultat  d'intervertir  l'ordre  des  gènes  qui  se  trouvent  dans  ce 
segment  (inversion). 

Toutes  ces  aberrations  chromosomiques,  observées  chez  diverses 
espèces  et  principalement  chez  les  Drosophiles,  peuvent  apparaître 
spontanément  ;  mais  on  a  montré  ces  dernières  années  que  l'action 
des  rayons  X  ou  d'autres  agents  physiques  peuvent  augmenter 
énormément  la  fréquence  de  ces  mutations. 

Un  fait  particulièrement  remarquable  est  que  des  processus 
comme  les  inversions,  les  déficiences,  les  translocations,  impossibles 
ou  très  difficiles  à  observer  directement,  aient  été  proposés  à  titre 
d'hypothèses  chez  certains  mutants  par  les  généticiens.  Puis  l'in- 
terprétation exacte  des  structures  offertes  par  les  chromosomes 
géants  des  glandes  salivaires  des  Diptères,  a  permis  la  vérification 
par  l'observation  directe  de  ces  hypothèses. 

Nous  verrons  que  chez  les  Drosophiles,  il  est  aujourd'hui  démontré 
que  les  processus  d'inversion,  de  translocation  et  d'interchange 
segmentaire  jouent  un  rôle  dans  l'évolution  des  formules  chromo- 
somiques. 

L'hypothèse  de  Robertson. 

Nous  devons  insister  un  peu  sur  un  processus  qui  semble  jouer 
un  rôle  particulièrement  important  dans  l'évolution  des  formules 
chromosomiques  chez  les  animaux. 

Dès  1916,  Robertson  avait  été  frappé  de  ce  que,  dans  la  grande 
majorité  des  Acrididae  qu'il  avait  étudiés,  le  nombre  diploïde  de 
chromosomes  était  de  23  dans  la  lignée  mâle.  Ces  chromosomes 
avaient  toujours  la  forme  de  bâtonnets.  Cependant,  chez  certaines 
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espèces,  le  nombre  de  chromosomes  était  moins  élevé,  mais  l'on 
trouvait  dans  ce  cas  des  chromosomes  en  forme  de  V.  Robertson 
montra  que  si  l'on  admettait  qu'un  chromosome  en  V  avait  la 
valeur  de  deux  chromosomes  en  bâtonnets,  on  retombait  toujours 
sur  le  nombre  de  23  chromosomes. 

Cette  constatation  l'amena  à  formuler  l'hypothèse  suivante:  les 
chromosomes  en  V  sont  formés  par  la  fusion  bout  à  bout  de  deux 
chromosomes  en  bâtonnets. 

Les  chromosomes  en  bâtonnets  ont  leur  point  d'insertion  au 
fuseau  situé  à  l'une  des  extrémités  du  chromosome.  Les  chromo- 
somes en  V  ont  le  leur  situé  à  l'apex  du  V.  Carothers  (1917)  a  créé 
la  terminologie  suivante,  généralement  adoptée  par  la  suite:  on 
parle  de  chromosomes  à  insertion  télomitique  dans  le  cas  de  bâton- 
nets, de  chromosomes  à  insertion  atélomitique  dans  le  cas  de  V. 

Lorsqu'on  dit  qu'un  groupe  d'animaux  a  un  nombre  fonda- 
mental, cela  signifie  que  l'on  peut  ramener  les  diverses  formules 
chromosomiques  trouvées  à  un  même  nombre  de  chromosomes 
télomitiques.  On  a  par  exemple  une  espèce  dont  le  nombre  2n  =  18 
chromosomes  en  bâtonnets  (télomitiques),  +  3  chromosomes  en  V 
(atélomit iques)  =  24  chromosomes  comptés  en  éléments  télo- 
mitiques. 

Nous  verrons  que  l'hypothèse  de  Robertson  peut  être  appliquée 
dans  de  nombreux  groupes  et  que  Matthey  en  a  tiré  des  applica- 
tions particulièrement  heureuses  dans  ses  travaux  sur  la  cytologie 
des  Reptiles. 

On  peut  se  demander  quelle  est  la  valeur  évolutive  de  ces  diverses 
mutations  chromosomiques.  Une  objection  se  présente  à  l'esprit: 
les  mutations  chromosomiques  ne  changent  pas  la  nature  des  gènes 
qui  sont  en  dernière  analyse  responsables  des  caractères  héréditaires. 
Elles  produisent  toul  au  plus  une  redistribution  de  ces  éléments 
en  un  ordre  un  peu  différent  de  l'ordre  primitif,  la  masse  totale  des 
gènes  demeurant  semblable. 

Néanmoins,  nous  ferons  remarquer  que  la  découverte  de  «  l'effet 
de  position  »  jette  une  lumière  nouvelle  sur  la  valeur  évolutive 
possible  des  mutations  chromosomiques. 

Qu'est-ce  que  l'effet  de  position  ?  Certaines  anomalies,  constatées 
par  les  généticiens,  principalement  l'analyse  des  caractères  des 
descendants  d'individus  qui  ont  subi  des  translocations,  ont  amené 
quelques  auteurs  à  admettre  que  les  gènes  ont  une  action  un  peu 
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diiïérente  suivant  la  «  position  »  qu'ils  occupent,  c'est-à-dire 
suivant  la  nature  des  gènes  qui  leurs  sont  voisins. 

Ceci  nous  amène  à  concevoir,  comme  le  fait  Dobzhansky,  que: 
«  le  chromosome  est  un  système  harmonieux  ayant  une  architecture 
définie  et  constitué  par  des  gènes  intimement  associés.  Un  change- 
ment de  cette  architecture  produit  des  effets  qui  ressemblent  aux 
effets  des  mutations  »  \ 

2.  Revision  des  principaux  travaux  de  cytologie  comparée. 

[.  Les  Orthoptères. 

Dès  1901,  MacGlung  effectue  des  recherches  sur  les  chromo- 
somes des  Orthoptères  qui  constituent  un  matériel  particulièrement 
favorable  pour  leur  étude.  Le  premier,  il  suppose  qu'il  existe  un 
certain  degré  de  parallélisme  entre  les  structures  des  chromosomes 
et  les  caractères  somatiques  que  les  systématiciens  emploient  dans 
la  détermination  des  relations  entre  espèces,  genres  et  familles.  En 
1908.  dans  un  travail  intitulé  «  Cytology  and  Taxonomy  »,  il  conclut 
que  l'emploi  des  caractères  cytologiques  en  systématique  est  tout 
aussi  justifié  que  celui  de  n'importe  quel  autre  caractère  anatomique 
externe. 

II  remarque,  en  particulier,  que  les  Orthoptères  qu'il  a  étudiés  se 
divisent  en  deux  complexes  cytologiques  caractérisés  dans  leur 
lignée  mâle  par  un  nombre  diploïde  égal  à  23  chromosomes,  l'autre 
par  un  nombre  égal  à  33.  Ces  deux  complexes  correspondent  aux 
deux  divisions  systématiques  suivantes:  Famille  des  Acrididae; 
famille  des  Locustidae. 

De  même,  dans  les  divisions  systématiques  plus  restreintes  que 
la  famille,  les  caractères  chromosomiques  varient  parallèlement 
aux  caractères  somatiques.  E)ans  les  quatre  sous-familles  des 
Acrididae  étudiées  par  lui,  MacClung  constate  que  l'une  d'entre 
elles  a  des  caractères  cytologiques  bien  particuliers,  les  trois  autres 
présentent,  au  contraire,  de  grandes  analogies  dans  leurs  chromo- 
somes. Cette  distinction  se  retrouve  dans  l'étude  des  caractères 
externes  de  ces  groupes.  Les  caractères  chromosomiques  qui  diffé- 
rencient les  genres  dans  une  même  sous-famille,  et  les  espèces  dans 
un  même  genre,  sont  beaucoup  plus  difficiles  à  déceler. 


Dobzhansky:  L'effet  de  position  et  la  théorie  de  l'hérédité,  p.  33,  1936. 
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En  L914,  MacClung  montre  que  chez  les  40  genres  d'Acrididae 
qu'il  a  étudiés,  la  plupart  présentent  un  nombre  diploïde  de  23 
chromosomes  en  bâtonnet,  dont  1  hétérochromosome  dans  leur 
lignée  mâle.  Des  espèces  appartenant  aux  genres  Stenobothrus, 
Chortipjms,  Mermiria,  Ilesperotetli.r,  Chloëaltis,  Chortophaga,  Tri- 
merotropis  sont  caractérisées  par  un  nombre  inférieur;  mais  l'on  y 
rencontre  toujours  des  chromosomes  en  V  ou  des  chromosomes 
multiples  (hétérochromosome  attaché  à  d'autres  chromosomes). 

Par  contre,  chez  les  Locustidae,  les  Grillidae  et  les  Blattidae,  le 
nombre  de  chromosomes  semble  assez  variable.  Les  For/inilidue, 


Fig.  1. 

Divisions  spermatogoniales :  à  gauche  de  Syrbula  acuticornis  (23  bâtonnets); 

à  «li'oite  de  Chortippus  curtipennis  (11  bâtonnets 
+  6  V). 
(D'après  Robertson,  1916.) 

famille  uni  occupe  parmi  les  Orthoptères  une  position  systématique 
un  peu  spéciale,  présentent  une  différence  caractéristique  dans  la 
nature  du  cbromosome  sexuel. 

En  1916,  Robertson  propose  une  hypothèse  qui  lui  permet  de 
ramener  au  nombre  fondamental  23,  les  espèces  d' Acrididae  qui 
ont  un  nombre  de  chromosomes  différent.  Il  remarque  que  les 
23  chromosomes  de  la  lignée  mâle  de  la  plupart  des  espèces  sont 
toujours  répartis  en  11  paires  de  bâtonnets  et  un  hétérochromo- 
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some.  Dans  le  genre  Chortippus  le  nombre  de  chromosomes  est  de 
17;  il  y  a  3  paires  de  chromosomes  en  V,  5  paires  en  bâtonnets  et 
1  hétérochromosome.  Il  suffît  de  supposer  que  les  3  paires  en  V 
proviennent  de  la  fusion  bout  à  bout  de  6  paires  en  bâtonnets  pour 
retrouver  les  11  paires  en  bâtonnet  du  type  habituel.  En  revisant 
les  travaux  effectués  sur  les  Acrididae,  Robertson  démontre  que 
toutes  les  espèces  présentant  un  nombre  différent  de  23  peuvent 
être  ramenées  par  ce  mécanisme  au  nombre  fondamental. 

Chez  les  Locustidae,  les  nombres  de  chromosomes  varient  beau- 
coup; il  n'est  pas  possible  d'en  trouver  qui  soit  fondamental.  Ainsi, 
chez  plus  de  5  genres  MacClung  trouve  un  nombre  diploïde  de 
33  dans  la  lignée  mâle;  par  contre,  on  trouve  aussi  souvent  31  chro- 
mosomes en  bâtonnet,  certaines  espèces  pouvant  être  ramenées 
à  ce  nombre  suivant  le  processus  Robertsonien.  Chez  d'autres 
Locustidae,  on  trouve  jusqu'à  47  chromosomes. 

Il  existe  cependant,  dans  cette  famille,  un  exemple  particulière- 
ment intéressant  du  processus  Robertsonien  en  ce  qu'il  est  cette 
fois  intragénérique  et  même  intraspécifîque.  Les  trois  espèces  de 
J amaicana  étudiées  par  Woolsey  en  1915  ont,  en  effet,  les  formules 
chromosomiques  suivantes  dans  la  lignée  mâle: 

1°  In  =  35  chromosomes  en  bâtonnet; 

2°  In  =  35  chromosomes  en  bâtonnet; 

mais  chez  certains  individus,  il  y  a  33  chromosomes  en 
bâtonnet  et  1  chromosome  en  V; 

30  2n  =  35  chromosomes  en  bâtonnet; 

mais  chez  certains  individus,  il  y  a  31  chromosomes  en 
bâtonnet  et  2  chromosomes  en  V. 

Les  chromosomes  en  V  sont  formés  évidemment  par  la  fusion 
bout  à  bout  de  chromosomes  en  bâtonnet. 

Il  peut  y  avoir  des  cas  de  fusion  plus  compliqués  chez  certains 
genres  d' Acrididae.  Ainsi  MacClung,  dès  1905,  décrit  dans  trois 
espèces  d' Hesperotettix  un  chromosome  en  V  qui  est  composé  par 
l'association  d'un  autosome  et  du  chromosome  X.  Des  phénomènes 
du  même  ordre  se  présentent  également  dans  les  genres  Mermiria 
et  Chortophaga.  Des  processus  de  fusion  ont  également  été  reconnus 
par  Carothers  (1917-23)  et  Helwig  (1929)  dans  le  genre  Circo- 
tettix,  et  par  King  (1923)  chez  Pseudotrimerotropis  cyaneïpennis. 
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Nous  devons  noter,  d'autre  part,  que  Robertson  apporte  dans 
son  travail  de  1916  des  faits  intéressants  quant  à  l'emploi  de 
données  chromosomiques  dans  des  problèmes  de  systématique. 
Etudiant  les  chromosomes  de  8  espèces  appartenant  à  8  genres 
différents  de  Tettiginae  (sous-famille  des  Acrididae),  il  montre  que 
ce  groupe  est  caractérisé  par  un  nombre  diploïde  de  chromosomes 
égal  à  13  dans  la  lignée  mâle.  Cette  constatation  le  conduit  à 
élever  les  Tettiginae  au  rang  de  famille  (Tettigidae) ,  famille  qui  peut 
à  son  tour  être  divisée  en  sous-familles.  II  remarque  encore  qu'à 
l'intérieur  des  familles,  il  y  a  de  petites  variations  portant  sur  la 
taille  des  chromosomes.  Les  différences  les  plus  marquées  corres- 
pondent aux  coupures  en  genres  effectuées  par  les  systématiciens  ; 
les  différences  intra-génériques,  quoique  plus  difficiles  à  reconnaître, 
peuvent  prêter  aux  mêmes  remarques;  mais  le  parallélisme  entre 
les  caractères  chromosomiques  et  somatiques  est  loin  d'être  ici 
toujours  parfait. 

Saez  (1930  A),  dans  un  travail  sur  les  chromosomes  des  Orthop- 
tères, rappelle  les  faits  suivants  qui  montrent  l'emploi  de  caractères 
cytologiques  en  systématique. 

1.  Chez  Mermiria  bivittata,  il  existe  un  chromosome  dont  la 
forme  peut  varier  suivant  deux  types  d'un  individu  à  l'autre.  Cette 
différence  de  forme  est  due  à  ce  que  ce  chromosome  n'a  pas,  dans 
les  deux  cas,  le  même  point  d'insertion.  Cette  constatation  a  amené 
MacClung  (1917)  à  séparer  cette  espèce  en  deux  groupes.  L'ento- 
mologiste  Rehn  (1919)  a  confirmé  cette  distinction  en  revisant  le 
genre  Mermiria. 

2.  Carothehs  (1917),  en  étudiant  le  mode  d'insertion  des 
chromosomes  de  Circotettix  fallax,  montre  qu'il  y  a  lieu  de  distinguer 
deux  groupes  dans  cette  espèce.  Ces  groupes  proviennent  d'ailleurs 
de  régions  distinctes.  Rehn  confirme  ce  fait  du  point  de  vue 
taxonomique. 

3.  Helwk.  (1929)  montre  que  la  proportion  entre  les  chromo- 
somes à  insertion  atélomitique  et  ceux  à  insertion  télomitique  varie 
chez  Circotettix  verruculatus  suivant  la  provenance  des  individus 
étudiés.  Le  mode  d'insertion  dépend  donc  ici  de  conditions  géno- 
typiques.  La  ségrégation  de  ces  divers  types  de  formules  chromoso- 
miques peut  être  l'origine  de  races  géographiques  ou  de  sous- 
espèces. 
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Ohmachi  a  effectué  toute  une  série  d'études  cytologiques  sur  les 
Gryllodea.  Nous  n'avons  pu  malheureusement  nous  procurer  son 
travail  d'ensemble,  paru  en  1934. 

D'après  un  travail  de  1927  et  portant  sur  18  espèces  de  Gryllidae, 
le  nombre  de  chromosomes  varie  beaucoup  (de  2n  =  11  à  2n  =  27 
chez  les  mâles).  Cette  variation  ne  pouvant  s'expliquer  par  des 
phénomènes  de  fusion  et  de  fragmentation  tels  que  les  avait  décrits 
Robertson  chez  les  Acrididae,  il  est  impossible  de  mettre  en  évi- 
dence un  nombre  fondamental  caractéristique  de  la  famille. 

Cependant  l'hypothèse  Robertsonienne  est  applicable  dans 
certains  cas  à  des  espèces  voisines  et  l'on  doit  remarquer  que  plus 
les  chromosomes  sont  nombreux,  plus  leur  taille  est  réduite,  de 
telle  façon  que  l'on  peut  concevoir  que  la  masse  totale  de  chromatine 
est  constante  à  l'intérieur  de  la  famille. 

Pour  Ohmachi,  la  variabilité  du  nombre  de  chromosomes  à 
l'intérieur  des  Gryllidae  pourrait  s'expliquer  de  deux  façons: 

1°  L'évolution  des  formules  chromosomiques  s'est  effectuée  d'une 
manière  indépendante  et  il  n'y  a  pas  lieu  d'établir  un  parallé- 
lisme entre  évolution  cytologique  et  évolution  somatique; 

2°  Cette  famille  contient  des  espèces  qui  ne  sont  pas  liées  phylo- 
trénét  iqiiiMiiiMil  d'une  façon  ét  roite. 

Ohmachi  a,  en  outre,  été  frappé  de  ce  que  la  forme  de  l'hétéro- 
chromosome, remarquablement  constante  à  travers  la  famille, 
ne  se  retrouve  pas  dans  la  sous-famille  des  Oecanthinae  et  dans  le 
genre  Nemobius.  Une  étude  des  caractères  somatiques  montra  que 
le  genre  Nemobius  présente  toute  une  série  de  caractères  anato- 
miques  qui  le  placent  dans  une  position  systématique  bien  parti- 
culière. De  même,  la  sous-famille  des  Oecanthinae  présente  des 
caractères  qui  la  différencient  nettement  des  autres  sous-familles. 
Toutes  ces  constatations  amenèrent  Ohmachi  à  établir  une  nouvelle 
classification  des  Gryllodea  dans  laquelle  prennent  place  deux 
nouvelles  familles,  celle  des  Nemobiidae  qui  comprend  le  genre 
Nemobius,  et  celle  des  Oecanthidae,  qui  est  divisée  à  son  tour  en 
deux  sous-familles,  les  Oecanthinae  et  les  l'Iudan^opsinae. 

Dans  une  autre  étude,  le  même  auteur  (1929  C)  étudie  les  chromo- 
somes d'une  espèce  appartenant  au  genre  Tridactylus  dont  la 
position  systématique  est  douteuse.  Il  conclut  que,  du  point  de  vue 
r yt olugique,  il  faut  classer  ce  genre  parmi  les  Gryllodea,  mais  qu'il 
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ne  semble  pas  qu'il  faille  le  rapprocher  des  Gryllotalpa,  malgré  la 
ressemblance  que  présentent  certains  de  ses  caractères  somatiques. 
Il  propose  de  le  placer  dans  une  famille  spéciale:  la  famille  des 
Tridactylidae. 

Les  chromosomes  de  Gryllotalpa  gryllotalpa. 

Pour  Winiwarter,  le  caryogramme  des  individus  mâles 
trouvés  en  Belgique  et  en  Provence  est  le  suivant: 

2  grands  éléments  en  racine  carrée; 

4  couples  de  crochets  à  branches  inégales 
l  fer  à  cheval  parfait  =  X  ; 

1  petit  bâtonnet  isolé  =  Y  ; 

soit  12  chromosomes  en  tout. 

Les  individus  récoltés  à  Naples  ont  un  caryogramme  différent 
à  15  éléments  : 

5  couples  de  chromosomes  en  fer  à  cheval  à  branches  inégales, 
l'une  d'entre  elles  étant  régulièrement  décroissante  dans  la 
série  ; 

2  couples  en  forme  de  bâtonnet  dont  l'un  plus  court  que  l'autre; 
1  chromosome  en  fer  à  cheval  parfait  =  X. 

Les  systématiciens  n'ont  pas  pu  reconnaître  de  différences 
vraiment  spécifiques  entre  les  animaux  des  deux  provenances. 
Winiwarter  admet  la  naissance  de  la  variété  à  15  chromosomes 
par  les  processus  suivants: 

1°  Perte  du  chromosome  Y; 

2°  Les  deux  chromosomes  en  racine  carrée  de  la  race  à  12  se 
seraient  fragmentés,  chaque  chromosome  donnant  un  petit 
bâtonnet,  plus  1  crochet; 

3°  Une  autre  fragmentation  aurait  donné  naissance  à  2  crochets 
de  petite  taille. 

Ces  deux  formules,  suivant  Winiwarter,  «  reflètent  deux 
espèces  distinctes  de  Gryllotalpa  ».  Il  y  aurait  dans  ce  cas  une  série 
réelle  d'espèces  dont  la  formule  chromosomique  serait  l'expression 
concrète  la  plus  appréciable,  quoique  d'ordre  histologique.  Reste 
à  savoir  si  les  modifications  du  nombre  de  chromosomes  peuvent 
avoir  une  influence  lorsqu'à  la  suite  d'une  simj  le  fragmentation  la 


500 


MAX  PERROT 


longueur  totale  des  chromosomes  et  le  nombre  global  de  gènes  ne 
subissent  aucun  changement. 

Barigozzi  (1933)  confirme  les  résultats  de  Winiwarter  et 
pense  comme  lui  que  les  deux  races  se  sont  différenciées  par  des 
phénomènes  de  fragmentation  et  de  fusion.  Néanmoins  son  inter- 
prétation de  ces  phénomènes  n'est  pas  la  même  que  celle  de  cet 
auteur,  car  il  trouve  un  caryogramme  un  peu  différent  dans  la 
race  de  Naples. 


Pour  Barigozzi,  les  Gryllotalpa  devraient,  d'après  leurs  carac- 
tères cytologiques,  être  classés  dans  la  famille  des  Gryllidae  près 
de  la  sous-famille  des  Gryllinae. 


Metz  et  Moses  (1923)  ont  fait  une  étude  comparée  des  formules 
chromosomiques  chez  33  espèces  de  Drosophila.  Ils  ont  mis  en 
évidence  13  types  de  formules  chromosomiques  différentes  et 
indiquent,  dans  un  tableau,  les  passages  possibles  d'une  formule 
à  l'autre  par  des  phénomènes  de  fusion  des  chromosomes  en  bâtonnet 
avec  formation  de  chromosomes  en  V.  Il  est  à  remarquer  que  ces 
formules  ne  donnent  que  peu  d'indications  sur  la  position  systé- 
matique des  différentes  espèces  de  Drosophila.  En  effet,  des  espèces 
voisines  morphologiquement  peuvent  présenter  des  formules 
chromosomiques  n'appartenant  pas  au  même  type.  Nous  devons 
d'ailleurs  noter  que  la  systématique  des  Drosophila  est  difficile: 
a  I  have  been  unable  to  even  make  a  satisfactory  arbitrary  division 
of  them  into  groups  »  conclut  Sturtevant  après  une  revision 
systématique  de  ce  groupe. 

D'autre  part,  deux  espèces  présentant  de  grandes  affinités  et  qui 
forment  des  hybrides  comme  Drosophila  melanogaster  et  Drosophila 


V  v  v  i  V 


Fie.  2. 


Chromosomes  de  Gryllotalpa  gryllotalpa. 
A  gauche:  race  du  nord;  à  droite:  race  du  sud. 
(D'après  Barigozzi,  1933.) 


II.  Les  Diptères. 
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simulans  ont  des  formules  chromosomiques  identiques.  Mais 
Drosophila  repleta  et  Drosophila  mulleri,  formes  également  très 
semblables  et  qui  donnent  des  hybrides,  ont  une  formule  de  type 
différent. 

Frolowa  et  Astai  row  ont  étudié  les  chromosomes  de  Droso- 
phila obscura.  On  connaissait  l'existence  de  deux  races  dans  cette 
espèce  (une  race  américaine,  une  russe);  ces  deux  races  ne  présen- 
taient pas  la  même  formule  chromosomique.  Frolowa  démontra 
que  la  forme  russe  a  4  paires  de  chromosomes  en  V  et  1  paire 
en  grain.  La  forme  américaine,  3  paires  de  chromosomes  en 
bâtonnet,  1  paire  en  V  et  1  paire  en  grain.  Les  deux  formules  sont 
donc  bien  différentes. 

Certains  systématiciens  avaient  déjà  relevé  de  petites  différences 
morphologiques  entre  les  deux  races.  Astaurow  montre  que  les 
deux  espèces  ne  s'accouplent  pas  dans  la  nature  et  que  leurs  appa- 
reils copulateurs  ne  sont  pas  semblables.  Ces  deux  formes  doivent 
donc  être  considérées  comme  deux  espèces  différentes:  La  forme 
européenne  conservant  le  nom  de  Drosophila  obscura,  la  forme 
américaine  sera  nommée  dorénavant  Drosophila  pseudoobscura. 

Dobzhansk  y  (1935  B)  décrit,  en  se  basant  sur  des  caractères 
cytologiques,  une  nouvelle  espèce:  Drosophila  miranda.  Cette  espèce 
est  étroitement  liée  à  Drosophila  pseudoobscura;  elle  en  diffère  par 
sa  taille  quelque  peu  plus  grande,  par  ses  peignes  également  plus 
grands  chez  les  mâles  et  par  certains  caractères  physiologiques. 
Il  est  à  remarquer  cependant  que  la  détermination  des  individus 
morts  est  difficile.  Sa  formule  chromosomique  chez  la  femelle  est 
In  =  10  chromosomes  disposés  de  la  manière  suivante: 

1  paire  d'Xj  en  V  —  3  paires  de  bâtonnets  —  1  paire  en  grain. 
Cette  formule  est  donc  tout  à  fait  semblable  à  celle  présentée  par 
les  femelles  de  Drosophila  pseudoobscura. 

Par  contre,  les  mâles  ont  une  formule  d'un  type  très  particulier; 
ils  présentent  9  chromosomes,  dont  2  chromosomes  en  V  (XjY) 
et  7  chromosomes  en  bâtonnet.  On  voit  donc  que  l'un  des  chromo- 
somes en  bâtonnet  n'a  pas  d'homologue  et  se  comporte  comme  un 
hétérochromosome  (X2).  Les  deux  espèces  donnent  des  hybrides 
qui  sont  complètement  stériles. 

Lancefield  a  découvert  chez  Drosophila  pseudoobscura  deux 
races:  A  et  B,  qui  ne  diffèrent  morphologiquement  que  par  un 
caractère  chromosomique:  chez  A,  le  chromosome  Y  a  la  forme 
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d'un  bâtonnet,  chez  B.  il  a  la  forme  d'un  grand  V.  Ces  deux  races 
se  croisent  mais  donnent  naissance  à  une  Fl  stérile.  Elles  présentent 
certains  caractères  physiologiques  différents. 

Dobzhansky  (1935  A)  montre  qu'il  y  a.  en  réalité,  6  types  d'Y 
cytologiquement  identifiables,  caractérisés  par  la  longueur  relative 
des  branches  du  V;  3  de  ces  types  appartiennent  à  la  race  A,  2  à 
la  race  B  et  1  aux  deux  races  à  la  fois.  Chacune  de  ces  «  races  » 
chromosomiques  a  une  distribution  géographique  différente.  Le 
chromosome  Y  étant  très  probablement  presque  complètement 
dépourvu  de  gènes,  il  s'ensuit  que  les  différences  de  sa  morpho- 
logie n'ont  pas  de  répercussions  sur  les  caractères  externes. 

Les  études  de  génétique  et  surtout  la  découverte  des  chromo- 
somes des  glandes  salivaires  (chromosomes  géants)  ont  permis  de 
pousser  beaucoup  plus  loin  dans  ce  groupe  l'analyse  des  chromo- 
somes. Elles  ont  confirmé  par  l'observation  directe  le  rôle  joué  par 
des  processus  intéressant  la  structure  même  des  chromosomes 
comme  les  inversions. 

L'analyse  des  chromosomes  géants  des  hybrides  s'est  révélée,  en 
particulier,  comme  une  méthode  de  comparaison  précieuse. 

Ainsi  Drosophila  simulons  et  Drosophila  melanogaster  diffèrent 
principalement  par  une  inversion  d'une  portion  du  troisième 
chromosome.  Les  deux  races  A  et  B  de  Drosophila  pseudoobscura 
présentent  également  des  dispositions  différentes  des  gènes,  dans 
certains  de  leurs  chromosomes,  dues  à  des  inversions. 

D'après  Dobzhansky  et  Tan.  Drosophila  pseudoobscura  et 
Drosophila  miranda  ont  des  chromosomes  de  structure  si  différente 
qu'il  faut  admettre  un  très  grand  nombre  d'inversions  et  de  trans- 
locations pour  faire  dériver  les  chromosomes  de  l'une  des  espèces 
de  ceux  de  l'autre. 

III.  Les  Hémiptères. 

a)  Hémiptères  homoptères. 

Boring  (1907)  a  effectué  des  recherches  sur  les  chromosomes 
de  22  espèces  appartenant  aux  familles  des  Membracidae,  Jassidae, 
Cereopidae  et  Fulgoridae.  Le  nombre  de  chromosomes  varie  beau- 
coup à  l'intérieur  des  familles  et  même  des  genres. 

Ainsi  dans  le  genre  Chlorotettrix  on  trouve  9  et  11  chromosomes. 
Dans  le  genre  Aphrophora  11,  12  et  14. 
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D'autre  part,  la  morphologie  des  chromosomes  est  très  peu 
favorable  à  une  étude  de  cytologie  comparée,  et  Boring  n'a  pu 
tirer  aucune  application  de  son  étude  à  la  systématique. 

Shinji  (  L931)  a  étudié  les  chromosomes  de  37  espèces  d'Aphididae 
appartenant  à  27  genres  différents.  Le  nombre  des  chromosomes 
est  variable  (de  2  à  18  autosomes  et  1  hétérochromosome  dans  les 
premières  cinèses  réductionnelles).  Les  espèces  ayant  les  nombres 
de  chromosomes  les  plus  faibles  sont  les  plus  primitives.  L'auteur 
ail  met  que  l'augmentation  du  nombre  des  autosomes  a  dû  se 
produire  par  des  divisions  transversales  de  ces  éléments,  la  masse 
totale  de  chromatine  restant  la  même  dans  tout  le  groupe.  Il  est 
à  noter  que  des  espèces  dissemblables  peuvent  avoir  la  même  for- 
mule apparente,  car  ces  processus  de  fragmentation  peuvent  porter 
sur  des  éléments  différents  mais  qui  ne  sont  pas  identifiables,  étant 
morphologiquement  semblables.  Le  nombre,  la  taille  et  la  forme 
des  chromosomes  sont  presque  toujours  constants  à  l'intérieur  d'un 
genre,  de  telle  façon  que  ces  caractères  peuvent  généralement  être 
utilisés  pour  la  détermination  du  genre.  La  comparaison  des 
formules  chromosomiques  des  divers  genres  a  également  ici  une 
grande  valeur;  elle  a  permis  à  Shinji  de  reconstituer  la  phylogénie 
probable  des  espèces  d' Aphidinae  qu'il  a  étudiées.  «  The  number  of 
chromosomes  and  spécifie  body  characters  are  so  closely  relatée! 
that  we  can  safely  judge  the  evolutional  scale  of  any  aphid  by  its 
numbers  of  chromosome.  » 

Nous  montrerons  par  quelques  exemples  comment  Shinji  a  pu 
classer,  sur  des  données  cytologiques,  des  espèces  dont  La  position 
systématique  était  douteuse.  Certaines,  en  effet,  étaient  considérées 
comme  appartenant  à  un  genre  distinct  Tuberolachnus  par  quelques 
systématieiens.  Pour  d'autres  auteurs,  il  fallait  les  classer  dans  le 
genre  Pterochlorus.  Un  nombre  de  chromosomes  bien  différent 
confirme  le  bien-fondé  de  la  première  hypothèse.  Euceraphis  japonica 
présente  une  formule  tout  à  fait  similaire  à  celle  de  Symydobius 
kabae  et  très  différente  de  celle  d' Euceraphis  betulae,  et  ne  peut 
donc  être  considéré  comme  un  Euceraphis. 

b)  Hétéroptères. 

Prokofiewa  (Li.').'i)  a  étudié  les  caryotypes  de  II  espèces 
appartenant  au  genre  Corixa.  Chez  les  trois  sous-genres:  Callicorixa, 
Corixa  et  Macroeorixa,  les  chromosomes  sont  au  nombre  de  2i  (2/j) 
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et  de  morphologie  très  semblable.  On  note  cependant  chez  Macro- 
corixa  un  grand  élément  bien  typique.  La  formule  générale  de  la 
famille  peut  s'exprimer  de  la  façon  suivante: 

n  =  1  M,  -  2M  -  6A  -  a  -  m  -  X  -  Y  . 

La  grosseur  des  chromosomes  m,  Mj.  X  et  Y  varie  suivant  les 
espèces.  Mais  la  disposition  des  chromosomes  à  la  première  cinèse 
de  maturation  est  la  même,  sauf  chez  Tunique  espèce  étudiée  du 
genre  Macrocorixa. 

En  résumé,  on  peut  diviser  les  Corixidae  en  trois  groupes  caryo- 
logiques  d'après  la  disposition  des  chromosomes  à  la  première 
cinèse  de  maturation,  leur  grosseur  et  certaines  particularités  des 
chromosomes  m  et  des  chromosomes  sexuels.  Le  premier  groupe 
comprend  6  espèces  appartenant  au  sous-genre  Corixa  et  2  appar- 
tenant au  sous-genre  Callicorùa.  Le  deuxième  groupe  comprend 
deux  espèces  qui  appartiennent  également  au  sous-genre  Callicorixa 
mais  ont  des  caractères  morphologiques  qui  leur  sont  propres  K 
Le  troisième  groupe  comprend  le  sous-genre  Macrocorixa  dont  on 
pourrait  faire  un  genre. 

Le  sous-genre  Callicorixa  est  fondé  sur  des  caractères  assez  peu 
nets  et  on  peut  rassembler  les  sous-genres  Corixa  et  Callicorixa  en 
un  genre  Callicorixa. 

Si  Ton  compare  ces  données  avec  les  caractères  cytologiques 
d'espèces  étudiées  dans  d'autres  familles  d'Hétéroptères  par  divers 
auteurs,  on  peut  conclure  que  le  caryotype  de  ce  groupe  est 
caractérisé: 

1°  Par  l'aspect  ovale  et  allongé  des  chromosomes  dans  les  sperma- 
togonies: 

2°  Par  la  disposition  des  chromosomes  en  anneau  à  la  métaphase 
des  cinèses  réductionnelles  dans  la  lignée  mâle: 

3°  Par  la  présence  dans  la  plupart  des  familles  d'un  petit  chromo- 
some dont  le  comportement  est  toujours  identique: 

4°  Par  le  fait  que  les  hétérochromosomes  subissent  une  première 
division  de  maturation  équationnelle  et  une  deuxième  division 
réductionnelle  : 

5°  Par  la  position  centrale  de  l'hétérochromosome  dans  la 
deuxième  cinèse  de  maturation. 


Certains  systématiciens  les  placent  dans  un  sous-genre  spécial  AnticorLia. 
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Par  contre,  il  existe  un  certain  nombre  de  caractères  qui  sont 
labiles  dans  le  groupe.  Ce  sont  : 

]°  Le  nombre  des  chromosomes  (t  rès  variable  de  //  =  6  à  n  =  20)  ; 
2°  La  grosseur  du  chromosome  ni  ; 
3°  L'aspect  du  chromosome  sexuel. 


Fie.  3. 

De  gauche  à  droite:  premières  divisions  rédactionnelles  de  Naucauris  cimicoides 
(d'après  Steopoe   1929),  de  Corixa  distincta  (d'après  Prokofiewa)  et  de 
Notonecta  shooterii  (d'après  Browne  191(i). 
(D'après  une  figure  de  Prokofiewa  1933.) 

Tout  ceci  nous  montre  que  chez  les  Hémiptères  hétéroptères  les 
éléments  variables  du  caryotype  ne  caractérisent  pas  des  grandes 
unités  systématiques,  mais  seulement  des  espèces  ou  des  races. 

[V.  Les  Névroptères. 

Nous  rappellerons  les  conclusions  tirées  par  Navii.i  i:  et  de 
Bi  \i  mon  t  ( lit'  qui  ont  étudié  les  formules  chromosomiques 

de  28  espèces  différentes  et  ont  donné  un  tableau  général  résumant 
nos  connaissances  sur  les  chromosomes  des  Névroptères. 

Mans  la  famille  des  Afyrmeleontidae  (6  espèces),  «il  est  très 
dillicile  de  savoir,  dans  l'état  actuel  de  nos  connaissances,  comment 
a  pu  s'effectuer  le  passage  d'une  formule  chromosomique  à  une 
autre  ». 

Par  contre,  dans  celle  des  Ascaluphidae,  <■  l'hypothèse  de 
Robertson  permet  de  rendre  compte  des  deux  formules  observées  » 
(20  chromosomes  chez  Ascalaphus  ictericus  corsicus,  dont  1  paire 
île  Y  :  22  chromosomes  chez  Ascalaphus  lihel lu  laides  et  longicornis 
sans  que  l'on  note  de  V). 

Dans  la  famille  des  Chrysopidae  (17  espèces),  on  distingue 
4  groupes  cytologiques  ;  2  de  ces  groupes  peuvent  être  rattachés 
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l'un  à  l'autre  par  l'hypothèse  de  Robertson,  les  deux  autres  ne 
peuvent  rentrer  dans  le  schéma  général.  Ces  groupes  cytologiques 
correspondent  dans  une  certaine  mesure  aux  données  acquises  par 
l'étude  des  caractères  externes.  Enfin,  il  est  intéressant  de  remarquer 
que  le  type  de  l'hétérogamétie  est  le  même  chez  les  3  ordres  des 
Métr;dnptt''rt's.  Mapludiens  et  Névroptères.  Il  y  a  ainsi  une  certaine 
similitude  cytologique  entre  ces  3  ordres,  ce  qui  est  à  rapprocher 
du  fait  que  certains  systématiciens  les  réunissent  dans  un  même 
groupe:  les  Planipennia. 

Au  contraire,  les  Panorpoidea  ont  un  type  d'hétérogamétie 
différent. 

V.  Les  Archiptères. 

Oguma  (1930)  a  établi  les  formules  chromosomiques  de  16  espèces 
appartenant  aux  familles  des  LibeUulidae,  Aeschnidae  et  Calo- 
pterygidae. 

Dans  toutes  les  espèces  étudiées,  il  existe  un  microchromosome 
dans  les  spermatocytes  de  premier  ordre.  La  taille  de  cet  élément 
peut  être  extrêmement  petite  ou  presque  égale  à  celle  de  l'hétéro- 
chromosome, avec  un  grand  nombre  de  tailles  intermédiaires. 

L'évolution  des  formules  chromosomiques  dans  ce  groupe  se 
serait  effectuée  par  la  réduction  de  taille  d'un  autosome  pouvant 
aller  jusqu'à  sa  disparition.  On  aurait  ainsi  une  formule  :  ra  =  13a  +  X 
puis  une  formule  12a  +  n  X  et  enfin  12a  +  X;  par  des  pro- 
cessus semblables  on  arriverait  à  avoir  la  formule  la  plus  simple 
trouvée  jusqu'ici:  8a  +  n  +  X. 

Il  est  à  remarquer  que,  dans  cet  ordre,  les  variations  du  nombre 
de  chromosomes  ne  se  trouvent  pas  seulement  chez  des  espèces 
appartenant  à  différentes  familles  mais  aussi  dans  celles  d'un  même 
genre. 

Les  LibeUulidae  et  les  Calopterygidae  présentent  dans  tous  les 
cas  étudiés  (sauf  un)  un  nombre  haploïde  égal  à  13.  Par  contre, 
les  Aeschnidae  montrent  un  nombre  variant  de  10  à  14. 

Les  Odonates  ont  des  secondes  divisions  de  maturation  de  deux 
types  différents:  un  de  ces  types  se  rencontre  chez  les  Libellulinae, 
l'autre  chez  les  Aeschnidae.  Il  est  particulièrement  intéressant  de 
noter  qu'une  espèce  dont  la  position  systématique  est  assez  spéciale 
a  le  même  mode  de  division  que  les  Aeschnidae.  Cette  espèce  appar- 
tient  bien  à  la  famille  des  LibeUulidae.  mais  plus  spécialement  à  la 
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sous-famille  des  Cordulinae  qui  présente  certaines  affinités  avec  les 
Aeschnidae. 

Les  Calopterygidae  ont  un  type  de  division  semblable  à  celui  des 
Aeschnidae:  ils  doivent  donc  être  rapprochés  de  ceux-ci,  ce  qui  est 
d'ailleurs  confirmé  par  certains  caractères  systématiques.  Dans 
d'autres  cas,  Oguma  se  base  sur  des  caractères  tels  que  la  morpho- 
logie des  spermatozoïdes  pour  résoudre  certains  problèmes  systé- 
mal  iques. 

VI.  Les  Lépidoptères. 

Beliajeff  (1930)  a  étudié  les  chromosomes  de  38  espèces  de 
Lépidoptères  et  a  utilisé  les  résultats  établis  dans  ce  groupe  par 
les  différents  auteurs.  Son  étude  porte  au  total  sur  94  espèces.  Le 
nombre  de  chromosomes  à  l'état  haploïde  varie  de  11  à  87.  11  peut 
fluctuer  largement  à  l'intérieur  d'un  même  genre  (11,  14,  28,  30 
dans  le  genre  Orgyia  par  exemple).  Il  est  cependant  des  familles 
où  le  nombre  varie  dans  des  limites  peu  étendues  (exemple:  Sp/iin- 
gidae,  n  varie  de  27  à  39  chez  13  espèces).  70%  des  espèces  étudiées 
chez  les  papillons  sont  caractérisées  par  un  nombre  situé  entre 
28  et  31.  Les  chromosomes  sont  d'une  grande  uniformité.  Dans 
10  espèces  seulement,  il  existe  un  chromosome  que  l'on  peut 
distinguer  des  autres  grâce  à  sa  grande  taille:  «  Somit  erweisen  sich 
die  soeben  beschriebenen  Merkmale  des  Karyotyps  —  die  Grosse 
und  Form  der  Chromosomen  —  in  der  Ordnung  der  Lepidopteren 
in  dem  Masse  gleichartig  und  wenig  differenziert,  dass  wir  sie  nicht 
weiter  betrachten  ». 

Les  différentes  formules  chromosomiques  trouvées  sont  certaine- 
ment dérivées  les  unes  des  autres  par  des  phénomènes  de  fusion 
et  de  fragmentation  à  partir  d'un  nombre  fondamental  que 
Beliajeff  estime  très  voisin  de  30.  Cette  constatation  l'a  amené 
à  rechercher  l'origine  des  Papillons  dans  le  groupe  des  Trichoptères, 
qui  a  un  nombre  fondamental  égal  à  30. 

Notons  encore  que  Seiler  a  établi  que  des  phénomènes  de 
fragmentation  ou  de  fusion  de  chromosomes  peuvent  se  produire 
a  l'intérieur  d'une  espèce  chez  les  Papillons  (Phragmatobia  fuligi- 
nosa  —  Solenobia  pineti). 

Ainsi  Phragmatobia  jaliginosa  présente  une  race  à  //  2S  chro- 
mosomes, et  une  autre  à  n  =  29  chromosomes.  Chez  la  première, 
un  des  chromosomes  est  quatre  fois  plus  long  que  les  autres,  chez 
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la  deuxième,  il  existe  un  chromosome  trois  fois  plus  long  que  les 
autres.  Les  recherches  effectuées  sur  les  hybrides  ont  montré  que 
le  grand  chromosome  de  la  race  à  28  copule  simultanément,  lors 
de  la  réduction  chromatique,  avec  le  grand  chromosome  et  un  petit 
chromosome  de  la  race  à  29. 

VI I.  Les  N  émut  odes. 

L' Ascaris  megalocephalu  présente  dans  ses  éléments  germinaux, 
soit  un  grand  chromosome  (race  univalens),  soit  deux  grands 
chromosomes  (race  bivalens)  en  forme  d'anse.  L'étude  des  premiers 
stades  de  la  segmentation  a  montré  que  dans  les  cellules  qui  ne 
donnent  pas  naissance  aux  éléments  germinaux  les  grands 
chromosomes  en  forme  d'anse  subissaient  une  fragmentation.  Ce 
phénomène  détermine  la  formation  d'un  grand  nombre  de  petits 
chromosomes  en  grains  (52  chez  les  mâles  et  60  chez  les  femelles 
d'après  Geinitz  dans  la  race  univalens). 

La  condition  des  chromosomes  réalisés  après  la  fragmentation 
semble  bien  être  primitive  1.  En  effet,  des  espèces  comme  Ascaris 
lumbricoides  ont  2n  =  43  chromosomes  chez  les  mâles,  48  chez  les 
femelles.  «  Nach  der  Diminution  erst,  kann  man  die  Lumbricoides- 
Chromosomen  den  kleinen  Megalocephala-Chvomosomen  homolog 
setzen  2.  » 

Walton  (1924)  a  étudié  la  spermatogenèse  de  16  espèces  de 
Nématodes  et  examiné  les  résultats  obtenus  jusqu'alors  dans  ce 
groupe  par  divers  auteurs.  Les  relations  entre  les  données  cyto- 
logiques  et  la  position  systématique  des  espèces  étudiées  sont  les 
suivantes  : 

1.  Le  phénomène  de  fragmentation  des  chromosomes  dans  la 
lignée  somatique  est  restreint  à  la  seule  sous-famille  des  Ascarinae 
(avec  une  exception:  Contracaecum  incurvum),  où  il  se  rencontre 
chez  toutes  les  espèces  étudiées. 

(Le  Contracaecum  incurvum  présente  d'ailleurs  une  position 
systématique  très  discutée.) 

2.  «  The  development  of  the  compound  chromosome  in  the 
germ  cells  of  certain  of  the  parasitic  Nématodes  closely  parallels 

1  II  y  aurait  donc  eu  un  processus  de  fusion  des  petits  chromosomes  dans 
les  éléments  germinaux. 

2  Geinitz:  Archiv  /.  Zellf.  13.  1915,  p.  623. 
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what  is  known  of  the  phylogeny  of  thèse  same  species  from  the 
morphological  and  other  standpoints,  thus  giving  an  added  cri- 
terion  in  the  study  of  this  puzzling  group  »  (p.  229). 

Ainsi,  partant  de  formes  relativement  simples  comme  Syphacia 
obvelata  chez  lesquels  les  chromosomes  somatiques  sont  semblables 
à  ceux  observés  dans  les  éléments  germinaux,  on  arrive  par  toute 
une  série  de  formes  plus  compliquées  aux  espèces  les  plus  hautement 
spécialisées  comme  Ascaris  megalocephala,  chez  lequel  chacun  des 
chromosomes  des  éléments  germinaux  est  équivalent  à  36  chromo- 
somes somatiques. 

3.  Seul  en  dehors  des  Ascaridae,  Ganguleterakis  spumosa  pré- 
sente des  X  fragmentés  en  plusieurs  éléments.  Or  cette  espèce  est, 
au  point  de  vue  morphologique,  intermédiaire  entre  les  Ascaridae 
et  les  Heterakidae. 

4.  Les  Ascaridae  présentent  une  grande  diversité  dans  leur 
nombre  de  chromosomes  (de  n  =  1  à  n  =  34  dans  les  éléments 
germinaux  et  de  2n  =  16à2«  =  101  dans  les  éléments  somatiques)  ; 
cette  variabilité  des  caractères  cytologiques  doit  être  mise  en  rapport 
avec  la  grande  hétérogénéité  des  caractères  systématiques  dans 
cette  famille.  Au  contraire,  des  genres  bien  homogènes  comme 
Heterakis  présentent,  dans  toutes  les  espèces  étudiées,  le  même 
nombre  de  chromosomes. 

VIII.  Les  // irudinées. 

Wendrowskï  (1H28)  étudie  les  formules  chromosomiques  chez 
11  espèces  d'Hirudinés.  Les  nombres  trouvés  sont  2n  =  16,  18,  26, 
28,  .T2.  Il  est  remarquable  que  le  nombre  le  plus  bas  correspond  à 
des  formes  primitives  comme  Protoclepsis  tesselata  et  Acanthobdella 
peledina.  L'auteur  retrouve  une  formule  très  voisine  à  16  éléments 
chez  Branchiobdella  astaci,  Oligochète  qui  offre  de  grandes  affinités 
avec  les  Hirudinés.  Les  formes  à  32  chromosomes  seraient  dérivées 
d'une  espèce  à  16  par  tétraploïdie  ;  les  espèces  à  18,  26,  28  se  seraient 
également  développées  à  partir  d'uni1  forme  à  16  mais  par  des 
processus  de  polysoinie  et  de  fragmentation.  Cette  interprétation 
de  l'évolution  des  formules  chromosomiques  chez  les  Hirudinés  est, 
à  notre  avis,  assez  hypothétique. 
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I  X .  Les  Vertébrés. 

Notons  que  la  cytologie  des  Poissons  n'a  encore  été  que  trop 
peu  étudiée  pour  que  nous  puissions  en  tirer  des  conclusions 
d'ordre  systématique. 

a)  Batraciens. 

Matthey  (1933),  p.  300,  remarque  qu'avant  l'apparition  récente 
des  travaux  japonais,  nos  données  sur  la  cytologie  des  Batraciens 
étaient  par  trop  imprécises  pour  pouvoir  établir  des  formules  en 
éléments  atélomitiques  telles  que  la  théorie  de  Robertson  les 
réclame.  Beaucoup  des  données  sur  les  Urodèles  étaient  d'ailleurs 
erronées. 

Makino  (1932)  a  établi  soigneusement  les  formules  chromo- 
somiques des  5  espèces  suivantes  d'Urodèles: 

Hynobius  retardatus     2n  =  40  (22  V  +  18  I)  =  62  I. 
»       lichenatus     2n  =  58  (18  V  +  40  I)  =  76  I. 

Ces  deux  espèces  avaient  été  confondues  jusqu'à  ce  qu'lNUKAi 
(1932)  les  distinguât  d'une  façon  indiscutable  par  une  étude  ana- 
tomique.  Leurs  formules  chromosomiques  sont  très  différentes,  ce 
qui  semble  d'autant  plus  curieux  que  les  deux  espèces  d' Hynobius 
encore  étudiées  ont  le  même  nombre  de  chromosomes  atélomitiques 
qu' Hynobius  lichenatus. 

Hynobius  tokyoensis     2  n  =  56  (20  V  +  36  I)  =  76  I. 
»        nigrescens     2n  =  56  (20  V  +  36  I)  =  76  [. 

La  cinquième  espèce  étudiée  par  Makino,  Salarnandrella  keyser- 
lingii,  a  une  formule  assez  différente  de  celles  des  Hynobius  2n  = 
62  (12  V  +  50  I)  =  74  I,  les  chromosomes  en  V  ayant  des  formes 
nettement  distinctes  dans  les  deux  genres. 

«  Ces  données,  bien  établies  sur  des  figures  dont  la  clarté  ne  laisse 
rien  à  désirer,  tendent  donc  à  exclure  les  Urodèles  de  la  série  des 
Vertébrés,  caractérisés  par  un  nombre  fondamental  de  48,  dont 
par  contre  se  rapprocheraient  les  Anoures,  puisque,  dans  une  note 
consacrée  à  trois  Amphibiens  de  cet  ordre,  Makino  arrive  aux 
conclusions  suivantes: 

Rhacophorus  schleegelii   2n  =  26  atélomitiques  =  52. 
Rana  temporaria  2n  =  26  probablement  22  atélomi- 

tiques +  4  télomitiques  =  48. 
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Bujo  sackalinensis         2n  =  22   probablement  atélomi- 

tiques  =  44.  » 1 

Dans  un  travail  que  nous  n'avons  pu  nous  procurer,  paru  en 
lît.'i'i,  M  \kino  a  tenté  de  ramener  à  un  même  nombre  fondamental 
les  différents  nombres  de  chromosomes  trouvés  chez  les  Urodèles 
américains  et  japonais. 

b)  Reptiles. 

Matthky  étudie  les  formules  de  38  espèces  de  Reptiles 

appartenant  aux  ordres  des  Sauriens,  Ophidiens  et  Chéloniens. 

L'évolution  de  la  formule  chromosomique  chez  les  Sauriens  se 
conçoit  fort  bien  à  la  lumière  de  la  théorie  Robertsonienne.  Les 
familles  formant  «  le  complexe  iguanoïde  »  ont  les  formules  suivantes 
toutes  réductibles  à  une  formule  fondamentale:  2n  =  24  macro- 
chromosomes  en  bâtonnet  +  24  microchromosomes. 

Famille  des  Anguidae  =  16  I  +  4  V 

»        »    Xantusiidae  =  12  I  +  6  V 

»        »    Varanidae  =  8  I  +  8  V 

»        »   H  elodermatidae  =  4  I  +  10  V 
»       »  Agamidae  et  des 

Iguanidae  =  12  Y 

Il  faut  rattacher  à  ce  complexe  les  familles  des  Zonuridae,  des 
Aiiiellidae,  des  Chamaéleontidae,  chez  lesquelles  la  formule  typique 
primaire  est  un  peu  altérée.  Les  deux  premières  familles  seraient 
dérivées  des  Anguidae,  la  dernière  des  Agamidae. 

Le  second  complexe  est  le  complexe  scinco-lacertoïde  qui  est 
caractérisé  fondamentalement  par  la  présence  de  36  bâtonnets  de 
taille  décroissante.  Matthky  suppose  que  ces  bâtonnets  se  com- 
posent de  24  macrochromosomes  atélomitiques  plus  12  bâtonnets 
plus  petits  provenant  des  microchromosomes  fusionnés  2  à  2.  Cette 
hypothèse  permet  de  retomber  sur  la  formule  du  complexe  iguanoïde. 
On  a  dans  le  complexe  scinco-lacertoïde  les  formules  suivantes: 

Lacerta  36  bâtonnets  +  0  V  (+  2  micro) 

Scincus  28  bâtonnets  +  4  V 

Chalcides  20  bâtonnets  -j-  8  Y 

Donc  processus  Robertsonien  très  net. 


1  M  ITTHEY,  1933,  p.  301. 
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Un  troisième  complexe,  caractérisé  par  les  Geckos,  présente  une 
formule  qui  ne  peut  être  rattachée  à  la  formule  générale  trouvée 
dans  les  groupes  précédents.  Il  est  intéressant  de  noter  que  ce  groupe 
très  ancien,  à  caractères  systématiques  bien  particuliers,  a  une 
formule  chromosomique  bien  différente  des  autres  Sauriens. 

Dans  son  second  travail  (19.33),  Matthey  reprend  le  problème 
de  l'évolution  de  la  formule  chromosomique  chez  les  Sauriens. 

Entre  temps,  un  travail  de  Keenan  a  établi  la  formule  chromo- 
somique du  Sphenodon.  On  conçoit  l'importance  de  cette  formule 
si  l'on  se  rappelle  que  cette  espèce  est  le  dernier  représentant  vivant 
du  groupe  des  Rynchocéphales. 

Le  Sphenodon  a  36  chromosomes  composés  de: 

6  paires  en  V, 

8  paires  de  bâtonnets, 

1  paire  de  bâtonnets  très  courts, 

6  microchromosomes. 

On  voit  que  ces  chromosomes  réduits  en  éléments  atélomitiques 
sont  au  nombre  de  48.  Parmi  ces  48  chromosomes,  24  ont  donné, 
par  une  réduction  graduelle  de  leur  taille,  les  microchromosomes 
caractéristiques  des  Iguanoïdes. 

Il  est  intéressant  de  noter  dès  à  présent  que  Painter  admet 
que  le  nombre  chromosomique  fondamental  des  Mammifères  est 
également  de  48. 

Matthey  montre  que  sur  31  genres  appartenant  à  15  familles 
(il  tient  également  compte  des  travaux  de  Nakamura  parus  de 
1928  à  1932),  «  le  nombre  chromosomial  réduit  à  son  aspect  fonda- 
mental par  la  théorie  de  Robertson  se  trouve  être  égal  18  fois  à 
48  et  que  les  autres  chiffres  qui  se  présentent  sont  très  voisins  de 
cette  valeur:  à  l'exception  de  celui  concernant  les  Eublepharidae  (32) 
nous  rencontrons  en  effet  38,  42,  46  et  50  ». 

Matthey  discute  longuement  dans  ses  deux  travaux  le  rappro- 
chement que  l'on  peut  faire  entre  la  formule  chromosomiale  et  la 
systématique  chez  les  Reptiles.  Nous  citerons  le  passage  suivant, 
qui  résume  bien  ses  idées  à  ce  sujet: 

«  La  formule  chromosomiale  peut  donc  fournir  des  renseigne- 
ments, mais  ceux-ci  doivent  être  toujours  rapportés  à  l'ensemble 
des  caractères.  Ils  n'autoriseront  pas,  à  eux  seuls,  des  conclusions 
précises.  Nous  disposons  avec  ces  formules  d'un  critère  nouveau  qui 
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pourra  prendre  une  grande  valeur  si  les  données  qu'il  apporte 
viennent  renforcer  des  hypothèses  établies  déjà  sur  d'autres 
caractères,  mais  qui  isolé,  restera  sans  valeur.  Une  classification 
est  d'autant  plus  naturelle  qu'elle  repose  sur  un  nombre  plus  grand 
de  caractères  variés:  la  cytologie,  modestement,  ajoute  une  unité 
à  la  liste  »  (p.  3f0,  L933). 

c)  Oiseaux. 

Matthey  (1934),  dans  une  petite  revision  consacrée  aux  chromo- 
somes des  Oiseaux,  montre  que  nos  connaissances  cytologiques 
sont  encore  fort  réduites  dans  cette  classe. 

Beaucoup  de  résultats  établis  avec  des  techniques  insuffisantes 
ne  peuvent  être  acceptés.  Le  nombre  variable  de  chromosomes 


-Vrr  fl/fc 

Fig.  4. 

Divisions  spermatogoniales :  à  gauche  d'un  Agame; 

à  droite  d'un  Poulet  (d'après  White) 
(D'après  des  figures  de  Matthey  P.I34.) 


trouvé  dans  une  même  espèce  par  différents  auteurs  (chez  le  Poulet 
on  a  admis  2//  =  32,  r>0-70,  66,  74),  s'explique  par  le  fait  qu'à 
mesure  que  la  technique  s'affine,  certains  éléments  cessent  d'être 
bloqués  par  les  fixateurs  et  par  conséquent  le  nombre  de  chromo- 
somes trouvé  devient  plus  élevé. 

Les  Oiseaux  semblent  présenter  une  grande  homogénéité  dans 
l'aspect  de  leurs  chromosomes.  «  Tous  ces  Oiseaux  possèdent  des 
cinèses  très  semblables  avec  distribution  de  la  substance  chroma- 
tique en  macro  et  microchromosomes,  fait  qui,  joint  à  une  ressem- 
blance générale  incontestable,  tend  à  rapprocher  les  Oiseaux  de 
certains  Sauriens,  les  Iguanoïdes  par  exemple  (pour  la  signification 
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de  ce  terme,  voir  Matthey,  1931)  tout  en  les  éloignant  des  Tortues 
dont  le  type  cinétique  est  assez  différent  »  (p.  36). 

d)  Mammifères. 

Nous  rappellerons  que  Matthey,  dans  un  travail  récent  (1936), 
considère  que  les  travaux  sur  la  cytologie  de  ce  groupe  peuvent  être 
divisés  en  trois  périodes  suivant  la  technique  utilisée.  Les  travaux 
appartenant  à  la  première  de  ces  périodes  doivent  être  écartés, 
tout  au  moins  en  ce  qui  concerne  les  numérations  et  la  morphologie 
des  chromosomes.  Beaucoup  de  travaux  appartenant  à  la  seconde 
période  ont  permis  d'établir  un  nombre  de  chromosomes  brut 
correct,  mais  la  morphologie  des  chromosomes  n'est  guère  respectée 
par  des  fixateurs  comme  le  liquide  de  Bouin-Allen  utilisé  dans  un 
grand  nombre  de  travaux  classiques.  La  troisième  période  comprend 
les  travaux  effectués  avec  des  fixateurs  dépourvus  d'acide  acétique 
comme  le  mélange  de  Minouchi. 

Les  deux  travaux  de  cytologie  comparée  dont  nous  allons  nous 
occuper,  appartiennent  à  la  deuxième  période.  Leurs  conclusions, 
tirées  d'une  analyse  imprécise  des  chromosomes,  n'auront  donc 
qu'une  valeur  limitée. 

Painter  (1925)  a  fait  une  étude  comparée  des  chromosomes  des 
Mammifères.  Chez  les  Marsupiaux,  le  nombre  de  chromosomes  est 
variable  (de  2n  =  12  à  2n  =  22).  Painter  admet  que  la  masse 
totale  de  chromatine  demeure  constante  à  travers  les  diverses 
formules.  Chez  les  Euthériens,  le  même  auteur  pense  que  le  nombre 
fondamental  est  48,  parce  qu'il  se  retrouve  dans  les  groupes  les 
moins  différenciés  (Primates,  Insectivores,  Chiroptères).  Il  suppose 
qu'à  partir  de  ce  nombre,  les  autres  formules  ont  pris  naissance  par 
des  phénomènes  de  fragmentation  (formules  à  nombres  plus  élevés), 
ou  de  fusion  (formules  à  nombres  moins  élevés).  Les  nombres  les 
plus  élevés  se  rencontreraient  chez  les  formes  les  plus  différenciées 
(Ongulés,  Edentés  (60  chromosomes)). 

Il  est  à  remarquer  que  si  beaucoup  des  nombres  employés  par 
Painter  dans  son  étude  sont  exacts,  d'autres  sont  erronés.  Ainsi 
le  Chien,  chez  lequel  cet  auteur  admet  qu'il  y  a  52  chromosomes, 
en  a  78  d'après  un  travail  récent  de  Minouchi. 

D'autre  part,  à  l'intérieur  d'un  ordre,  les  nombres  sont  encore 
plus  variables  qu'ils  ne  l'apparaissaient  du  temps  de  Painter 
(Canis  familiaris:  2n  =  78,  F  élis  domestica:  2n  =.  38). 
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Cross  (1931)  a  étudié  15  espèces  et  sous-espèces  de  Rongeurs. 
II  a  trouvé  que  le  nombre  de  chromosomes  varie  de  40  à  86.  Dans 
une  même  famille,  les  Cricetidae  (4  genres,  7  espèces  et  sous- 
espèces),  le  nombre  de  chromosomes  varie  de  48  à  54.  La  mor- 
phologie des  chromosomes  reste  très  semblable.  Au  contraire,  pour 
d'autres  familles  (Muridae,  Sciuridae  et  Heteromyidae),  la  mor- 
phologie des  chromosomes  diffère  beaucoup  d'une  espèce  à  l'autre. 
Chez  les  Sciuridae  et  les  Heteromyidae,  le  nombre  des  chromosomes 
varie  beaucoup  (de  48  à  62  chez  les  premiers,  de  44  à  86  chez  les 
seconds).  Il  est  à  noter  que  la  plupart  des  espèces  (16  sur  21  y 
compris  les  sous-espèces)  ont  un  nombre  de  chromosomes  compris 
entre  40  et  54. 

Pour  Cross,  l'évolution  des  chromosomes  chez  les  Rongeurs  s'est 
effectuée  par  des  phénomènes  de  fragmentation  et  de  fusion 
(phénomènes  qui  ont  pu  modifier  la  morphologie  des  chromosomes). 
Mais  d'autres  facteurs  (translocation,  délétion,  inversion)  ont  pu 
jouer  aussi  un  rôle  important. 

Dans  un  travail  récent,  Oguma  compare  les  morphologies 
chromosomiennes  de  4  espèces  de  Muridae,  à  savoir:  Rattus  nor- 
végiens (le  surmulot),  Rattus  rattus  (le  rat  noir),  Mus  molossinus 
(souris  japonaise),  et  Evolomys  (Clethriomys)  bedfordiae. 

Nous  résumerons  dans  un  petit  tableau  quelques-unes  des 
données  acquises  sur  les  chromosomes  des  Muridae  par  divers 
auteurs. 

M  U  RIDA  e. 

Sous-famille  des  Murinae. 

1.  Rattus  rattus 

Rattus  rattus  rattus  Pincus  (1927)  2/2  =  40 

(37  at.  +  3  V) 
=  43  at. 

Oguma  (1928-35)         2n  =  42  at. 
Rattus  rattus  alexandrinus  Cross  (1931)  2n  =  40 

(38  at.  +  2  V) 

2.  Hat  tu  s  norcegicus 


=  42  at. 

Pincus  (1927) 

2u 

=  42. 

Painter  (1928) 

2n 

=  42. 

Koller  et 

Darlington  (  l!»24)  2u 

=  40. 

Minouchi  (1927) 

2n 

-  42. 

Matthey  (1936) 

2u 

=  42  at. 

Oguma  (1935) 

2n 

=  42  at. 
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3. 

Mus  musculus 

Painter  (1927) 

2n  = 

40. 

ClTRIGHT  (1932) 

2n  = 

40. 

Matthey  (1936) 

2n  = 

40  at. 

4. 

Mus  rnolossinus 

Oguma  (1935) 

2n 

40  at. 

5. 

Mus  wagneri 

Minouchi  (1927) 

2n  = 

40  at. 

D"après  Oguma  les  formules  chromosomiques  du  Rattus  rattus 
et  de  sa  forme  alexandrinus  diffèrent  par  un  simple  processus  de 
fusion  tel  que  Ta  décrit  Robertson  chez  les  Orthoptères 

Rattus  rattus  et  Rattus  non-egieus  (cette  dernière  espèce  doit 
s'appeler  en  réalité  Epimys  non-egicus)  ont  le  même  nombre  de 
chromosomes,  mais  la  longueur  des  grands  chromosomes  n'est  pas 
la  même  dans  les  deux  formes. 

Chez  Mus  rnolossinus  les  petits  chromosomes  sont  relativement 
grands  comparés  à  ceux  des  Rattus.  les  trois  espèces  de  .Vus  étudiées 
présentent  au  contraire  des  formules  très  semblables. 

Dans  la  sous-famille  des  Microtinae,  Oguma  a  trouvé  chez 
Evotomys  (Clethriomys)  bedfordiae  2n  =  55  chromosomes  atélo- 
mitiques.  La  morphologie  de  ces  chromosomes  est  très  différente 
de  celle  trouvée  dans  les  diverses  espèces  appartenant  à  la  sous- 
famille  des  Murinae. 

Matthey  (1936)  a  étudié  les  chromosomes  de  quelques  Apodemus. 
h'Apodemus  sylvaticus  présente  48  chromosomes  à  l'état  diploïde. 
h' Apodemus  flavicoïïis.  tantôt  considéré  comme  une  espèce,  tantôt 
comme  une  sous-espèce  de  l'espèce  précédente,  montre  des  carac- 
tères cvtologiques  identiques. 

Apodemus  agrarius  présente  également  48  chromosomes.  Les 
autres  données  cvtologiques  que  nous  possédons  sur  les  Apodemus 
sont  les  suivantes: 

Apodetnus  speciosus  ainu  2  n  =  47  Oguma  (1934) 

speciosus  In  =  48  Tateishi  (1934) 

agrarius  ningpoensis  2n  =  48  Tateishi  (1934) 

semotus  2n  =  48  Tateishi  (1934) 

Si  l'on  compare  les  figures  données  par  Oguma  et  celles  de 
Matthey  chez  Apodemus  speciosus  ainu  et  Apodemus  sylvaticus, 
on  est  frappé  par  la  ressemblance  qui  existe  entre  elles. 


CYTOLOGIE   COMPARÉE   CHEZ  LES  GASTÉROPODES  PULMONÉS  517 


Rappel  de  quelques  résultats  trouvés  en  cytologie 
comparée  végétale. 

En  botanique,  les  études  de  cytologie  comparée  ont  pris  une  telle 
extension  ces  dernières  années,  que  nous  ne  saurions  songer  à  les 
examiner.  Nous  citerons  seulement  quelques  exemples  pour 
montrer  l'importance  de  ces  travaux  dans  la  systématique  de 
certains  groupes. 

Nous  devons  remarquer  d'abord  que  des  processus  comme  la 
polyploïdie  et  la  polysomie,  qui  n'ont  qu'un  rôle  très  restreint  chez 
les  animaux,  jouent  au  contraire  un  rôle  important  dans  l'évolution 
d'un  certain  groupe  de  végétaux.  Toutes  ces  questions  ont  été 
traitées  magistralement  par  Guyénot  dans  son  livre  sur  la  Varia- 
tion. 

Parmi  les  études  cytologiques  les  plus  vastes  et  qui  ont  apporté 
le  plus  de  lumière  dans  la  systématique  d'un  groupe,  nous  citerons 
les  travaux  effectués  sur  les  Crépis  par  des  auteurs  comme 
\w  vshin,  Babcock,  etc. 

Dans  le  plus  récent  travail  paru  sur  ce  matériel,  Babcock  et 
Cameron  comparent  les  karyotypes  de  108  espèces  et  reconstituent 
l'évolution  des  formules  chromosomiques  dans  ce  groupe.  L'appli- 
cation de  ces  données  à  la  systématique  a  permis  d'y  établir  les 
sous-genres  sur  une  base  nouvelle  et  de  préciser  les  relations  phylo- 
génétiques  des  espèces. 

Brùun,  dans  un  vaste  travail  portant  sur  liil  espèces  appartenant 
au  grand  genre  Primula,  a  montré  l'importance  des  données 
cytologiques  pour  y  distinguer  des  divisions  systématiques. 

Brùun  discute  la  notion  du  karyotype.  Un  karyotype  constitue 
pour  lui  l'unité  systématique  en  cytologie  comparée,  tout  comme 
l'espèce  est  l'unité  employée  en  taxonomie.  Un  karyotype  est 
caractérisé: 

1°  Par  le  nombre  de  chromosomes; 
2°  Par  la  taille  des  chromosomes; 
3°  Par  leur  forme; 

4°  Par  les  différences  relatives  de  taille  existant  entre  les  divers 
chromosomes; 

5°  Par  l'apparence  des  constrictions. 
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Dans  le  cas  des  Primula,  les  karyotypes  caractérisent  les  sections 
que  les  systématiciens  avaient  établies  dans  ce  genre.  «  In  respect 
of  the  taxonomic-cytological  relation  of  Primula,  it  may,  on  the 
whole,  be  said  that  the  results  of  comparative  karyology  have  been 
found  of  at  least  as  great  importance  for  taxonomy  as  reliable 
morphological  characters  »  (p.  219,  1932). 

Bru  un  trouve  que  les  karyotypes  peuvent  être  divisés,  d'après 
certains  caractères  communs  à  certains  d'entre  eux,  en  des  unités 
d'un  ordre  plus  élevé,  les  «  karyoformes  ».  Ces  karyoformes  lui 
permettent  de  grouper  les  sections  en  sous-genres. 

Delaunay,  comparant  les  karyotypes  de  trois  espèces  de  Muscari, 
montre  qu'ils  diffèrent  par  la  longueur  relative  et  absolue  de  leurs 
éléments,  le  nombre  total  d'éléments  et  leur  morphologie  restant 
identiques.  Cette  constatation  l'a  amené  à  attribuer  une  grande 
importance  pour  l'évolution  des  espèces  dans  un  genre  au  processus 
de  raccourcissement  graduel  des  chromosomes.  Il  admet  également 
que  [mur  p;isst>r  ilu  karyotype  d'un  genre  à  un  autre  (Muscari  à 
Ornitkogahwi,  par  exemple),  il  est  nécessaire  d'admettre  l'existence 
de  changements  brusques  atteignant  la  totalité  de  la  cellule  et 
conduisant  à  l'apparition  d'une  nouvelle  organisation  des  chro- 
mosomes. 

Conclusions. 

Les  études  de  cytologie  comparée  nous  ont  montré  que  le  nombre 
de  chromosomes  est  à  lui  seul  insuffisant  pour  permettre  des 
conclusions  applicables  à  la  systématique.  Il  faut  y  ajouter 
toute  une  série  de  caractères  portant  sur  leur  taille,  leur  forme, 
leur  mode  d'insertion,  etc.  ;  l'ensemble  de  ces  caractères  constitue 
le  karyotype. 

Il  existe  certains  groupes  d'animaux  qui  présentent  des  chromo- 
somes tellement  contractés  et  uniformes,  et  un  nombre  de  chromo- 
somes si  variable,  même  à  l'intérieur  d'un  genre,  que  l'on  ne  peut 
guère  y  distinguer  des  karyotypes  (cf.  Lépidoptères). 

Le  karyotype  peut  coïncider  avec  des  unités  systématiques  très 
diverses. 

a)  Avec  de  grands  groupes  comme  les  Gymnospermes,  qui 
présentent  une  remarquable  uniformité  dans  leurs  chromosomes 
et  chez  qui  le  nombre  haploïde  est  presque  toujours  égal  à  12. 
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h)  Avec  des  familles  comme  les  Acrididae,  qui  présentent  égale- 
ment une  formule  chromosomique  identique  quant  au  nombre  et 
à  la  forme  des  chromosomes. 

(Nous  avons  vu  que  la  taille  des  chromosomes  variait  dans  ce 
groupe  et  l'emploi  que  Robertso-x  avait  fait  de  ce  caractère  pour  y 
distinguer  les  genres.) 

c)  Avec  un  groupe  de  genres  voisins  (ex.:  Haworthia,  Gasteria, 
Aloë)  K 

d)  Avec  un  genre  (ex.:  Orchis,  Ribes,  Aphididae  (Shin.ii). 
é)  Avec  les  sections  d'un  grand  genre  (Primula). 

Dans  ce  cas,  des  études  de  cytologie  comparée  apportent  une 
contribution  très  efficace  à  la  systématique. 

/)  Les  karyotypes  peuvent  enfin  différer  largement  à  l'intérieur 
d'un  genre,  sans  coïncider  avec  les  divisions  qui  y  ont  été  proposées 
par  les  taxonomistes. 

Ainsi  chez  Drosophila  nous  avons  vu  qu'il  y  avait  un  certain 
nombre  de  types  de  formules  chromosomiques  présentant  d'ailleurs 
un  aspect  général  similaire  mais  ne  permettant  pas  d'effectuer  des 
divisions  dans  ce  genre. 

Les  Crépis  montrent  également  une  grande  diversité  dans  leur 
karyotype.  Mais  dans  ce  cas,  les  chromosomes  sont  peu  nombreux 
et  il  a  été  possible  d'identifier  quatre  paires  de  chromosomes  A,  B, 
C,  D,  qui  peuvent  se  prêter  à  diverses  combinaisons.  On  a  pu  recons- 
tituer ainsi  l'évolution  des  formules  chromosomiques  dans  ce  genre, 
évolution  compliquée  qui  fait  entrer  en  jeu  toute  une  série  de 
processus  distincts,  à  partir  d'ancêtres  qui  devaient  eux-mêmes 
présenter  une  certaine  diversité  dans  leur  karyotype. 

Par  contre  nous  avons  vu  que  Boring  avait  établi  que  chez 
certains  Hémiptères  homoptères  la  variation  intragénérique  des 
formules  chromosomiques  était  très  grande  et  que,  d'autre  part, 
l'aspect  très  semblable  des  chromosomes  ne  permettait  aucune 
comparaison  des  diverses  formules  chromosomiques  entre  elles  et 
par  conséquent  aucune  application  à  la  systématique  de  ce  groupe. 

Nous  avons  vu  que,  dans  un  groupe  comme  les  Hémiptères 
hétéroptères,  qui,  au  premier  abord,  semble  présenter  des  karyo- 
types extrêmement  variables  jusque  dans  un  même  genre,  Proko- 

1  Voir  Sharp,  pp.  129-130. 
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fiewa  avait  pu  mettre  en  évidence  certains  caractères  cytologiques 
communs  à  tout  le  groupe. 

Enfin,  certains  auteurs  ont  montré  qu'en  dehors  des  karyotypes, 
des  caractères  cytologiques  assez  divers  (allure  de  la  deuxième 
cinèse,  aspect  général  de  la  spermatogénèse,  forme  des  spermato- 
zoïdes, etc.)  demeuraient  constants  dans  un  groupe  taxonomique  et 
pouvaient  donc  être  utilisés  comme  caractères  systématiques  dans 
des  cas  douteux  (cf.  Oguma,  travail  sur  les  Odonates). 

La  variation  chromosomique  intraspécifique. 

Nous  avons  encore  constaté  qu'il  pouvait  y  avoir  diverses  for- 
mules chromosomiques  à  l'intérieur  d'une  même  espèce.  Nous  ne 
faisons  pas  allusion  aux  cas  bien  connus  de  polyploïdie  ni  de  poly- 
somie,  si  fréquents  dans  le  domaine  végétal,  mais  à  des  formules 
différant  par  des  processus  de  fragmentation  ou  par  des  différences 
morphologiques  portant  sur  un  certain  élément  du  complément, 
comme  chez  Gryllotalpa  gryllotalpa  et  Drosophila  pseudoobscur  a. 
Ces  différences  de  formules  chromosomiques  doivent  attirer  parti- 
culièrement l'attention  du  systématicien  car,  même  dans  les  cas 
où  elles  ne  s'accompagnent  d'aucune  différence  morphologique 
connue  (Gryllotalpa  gryllotalpa) ,  elles  correspondent  à  des  races 
géographiques. 

La  dissemblance  de  l'équipement  chromosomique  amenant 
souvent  une  stérilité  plus  ou  moins  complète  entre  les  deux  races, 
il  est  permis  d'admettre  qu'elles  se  dissocieront  de  plus  en  plus 
l'une  de  l'autre  dans  la  suite.  Nous  avons  vu  d'ailleurs  que  Droso- 
phila miranda,  par  exemple,  qui  avait  été  longtemps  confondue 
avec  Drosophila  pseudoobscur  a,  était  en  réalité  une  espèce  distincte. 
Une  comparaison  serrée  des  deux  formes  a,  en  effet,  permis  à 
Dobzh ansky  d'établir  qu'outre  leurs  différences  d'ordre  cytolo- 
gique  elles  présentaient  certains  caractères  morphologiques  et 
surtout  physiologiques  qui  les  différenciaient. 

Nous  devons  faire  remarquer  d'autre  part  qu'il  est  hors  de  doute 
que  les  variations  du  nombre  de  chromosomes  trouvées  à  l'intérieur 
d'une  espèce  chez  beaucoup  de  Mammifères  et  chez  les  Oiseaux 
par  divers  auteurs,  doivent  être  attribuées  à  des  questions  de 
technique.  Lexistenee  de  races  chromosomiques  ne  doit  être 
admise  qu'avec  beaucoup  de  prudence  et  d'esprit  critique. 
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Ainsi,  chez  le  Chat,  Winiwarter  (1934)  trouve  36  chromo- 
somes dont  2  X  chez  la  chatte  (variété  belge)  et  35  chez  le  chat 
(1  X).  Minouchi,  Oguma,  dans  des  chats  japonais,  trouvent  38 
chromosomes  dans  les  deux  sexes. 

D'après  Matthky  (1936),  les  Chats  d'origine  suisse  ont  égale- 
ment 38  chromosomes.  L'hypothèse  admise  par  Winiwarter 
qu'il  y  aurait  deux  races  chromosomiques  de  Chats  ne  saurait  être 
admise  car  «  si  (elles)  existaient  elles  seraient  interfécondes  entre 
elles,  étant  donné  le  déséquilibre  des  génomes  paternels  et  maternels, 
et  ce  fait  aurait  attiré  l'attention  puisqu'il  ressort  des  considérations 
ci-dessus  que  les  deux  types  seraient  mélangés  en  Europe.  Je  crois 
que  les  nombres  35  et  36  ne  se  rencontrent  pas  chez  le  Chat  sinon 
dans  des  mitoses  un  peu  «bloquées»  (Matthey). 

* 

*  * 

La  conclusion  qui  se  dégage  de  cette  revision  des  études  de 
cytologie  comparée  est  donc  que  les  karyotypes  peuvent  caractériser 
des  divisions  systématiques  très  différentes.  Les  processus  qui  sont 
responsables  de  leurs  variations  sont  en  effet  fort  divers  et,  dans 
mii  groupe  systématique  donné,  le  rôle  prépondérant  est  joué  tantôt 
par  l'un  d'entre  eux,  tantôt  par  un  autre. 

La  variation  des  karyotypes  en  cytologie  animale. 

Quel  est  le  processus  qui  joue  le  principal  rôle  dans  la  transfor- 
mation des  karyotypes  en  cytologie  animale  ? 

Nous  citerons  ce  passage  de  Guyénot,  qui  montre  l'importance 
des  phénomènes  de  fragmentation  et  de  fusion: 

«  Enfin  des  phénomènes  de  fragmentation  et  de  soudure  des 
1  lirornosomes  peuvent,  en  modifiant  la  formule  chromosomique, 
donner  des  races  nouvelles  que  des  mutations  factorielles  seraient 
capables  de  séparer  de  plus  en  plus  de  la  forme  parente.  11  semble 
que  de  tels  phénomènes  ont  dû  être  particulièrement  efficaces  dans 
la  différenciation  des  espèces  animales.  1  » 

On  comprend  donc  que  la  nid  ion  d'un  nombre  fondamental 
auquel  on  peut  ramener,  par  des  processus  simples  de  fragmentation 


1  La  Variation  et  V Evolution,  t.  I,  p.  359. 
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ou  de  fusion,  n'importe  quelle  formule  chromosomique  dans  un 
groupe  donné  ait  joué  un  rôle  si  important  dans  les  études  de 
cytologie  comparée  animale.  Les  travaux  de  Matthey  sur  les 
Reptiles  constituent  un  des  succès  les  plus  marqués  de  l'appli- 
cation de  cette  théorie  dans  un  groupe  très  vaste. 

Nous  pensons  également  que  la  découverte  de  l'effet  de  position 
peut  nous  ouvrir  des  vues  nouvelles  sur  l'importance  des  mutations 
chromosomiques.  Voici  une  citation  de  Dobzhansky  qui  précise 
cette  idée: 

«  Ail  thèse  data  indicate  that  the  process  of  race  and  species 
formation  may  be  resolved  into  at  least  two  components:  the  génie 
differentiation  and  the  differentiation  in  the  chromosome  structure. 
Thèse  two  components  seem  virtually  independent,  but  the  pheno- 
mena  of  position  effects  may  lead  us  to  a  récognition  of  an  ultimate 
connection  between  the  two.  It  should,  however,  be  emphasized 
that  the  différences  between  races  and  species  may  be  in  some 
cases  predominantly  génie,  and  in  others  predominantly  chromo- 
somal  in  nature.  »  1 

Il  est  d'ailleurs  bien  évident  que  des  processus  atteignant  la 
structure  des  chromosomes,  comme  les  translocations  et  les  inver- 
sions, et  difficilement  observables  directement,  ont  joué  un  grand 
rôle  dans  la  différenciation  des  formules  chromosomiques.  Nous 
avons  vu,  d'ailleurs,  que  l'étude  des  glandes  salivaires  chez  les 
Diptères  avait  permis  de  confirmer  ces  vues  par  l'observation 
directe. 

L'application  des  données  cytologiques  à  la  systématique. 

Lorsqu'on  effectue  des  études  de  cytologie  comparée,  il  faut  se 
souvenir: 

1°  Que  des  espèces  très  différentes  peuvent  avoir  le  même 
karyotype; 

a)  Des  mutations  géniques  peuvent  à  elles  seules  amener  la 
différenciation  de  deux  espèces  sans  que  la  structure  des 
chromosomes  soit  atteinte; 


1  «  The  Y  Chromosome  of  Drosophila  pseudoobscura  ».  Genetics,  t.  20,  p.  374. 
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b)  Des  mutations  chromosomiques  comme  les  inversions,  par 
exemple,  atteignant  la  structure  même  des  chromosomes 
peuvent  jouer  un  rôle  dans  l'évolution  des  caractères 
morphologiques  externes  ; 

2°  Des  espèces  voisines  peuvent  avoir  des   karyotypes  très 
différents; 

a)  Certains  auteurs  admettent  qu'il  peut  se  produire  des 
changements  brusques  qui  ont  pour  résultat  de  remanier 
complètement  la  morphologie  des  éléments  d'un  karyotype 
(Wilson); 

b)  On  peut  admettre  également  que  des  processus  connus, 
combinés  entre  eux  (translocation,  délétion,  fusion  secon- 
daire, etc.)  sont  suffisants  pour  faire  dériver  l'une  de 
l'autre  des  formules  chromosomiques  de  morphologie  très 
différente  (Navashin); 

c)  La  morphologie  des  chromosomes  peut  être  affectée  par  des 
mutations  géniques  (Darlington). 

Néanmoins,  si  les  karyotypes  des  différentes  espèces  dans  un 
groupe  taxonomique  présentent  des  caractères  suffisamment  nets 
pour  les  différencier  les  uns  des  autres,  ils  peuvent  être  employés 
comme  caractères  systématiques,  ainsi  que  nous  l'avons  montré 
par  de  nombreux  exemples  dans  cette  revision. 

En  définitive  le  karyotype  ne  doit  jamais  être  employé  comme 
caractère  systématique  unique,  mais  bien  comme  un  caractère 
auxiliaire  qui  peut  confirmer  ou  infirmer  les  hypothèses  établies  sur 
des  caractères  externes  ou  anatomiques  dans  des  cas  controversés. 

Nous  citerons  pour  terminer  une  traduction  d'un  passage  de 
Su  \rp  1  qui  résume  bien  les  relations  existant  entre  la  cytologie  et 
la  systématique: 

«Ainsi,  il  peut  arriver  que  des  individus  de  même  lignée  ou  des 
groupes  étroitement  alliés  montrent  des  différences  marquées. 
Par  contre,  les  mêmes  karyotypes  peuvent  caractériser  des  espèces 
morphologiquement  t  rès  dissemblables.  Evidemment  la  différen- 
ciation des  genres,  espèces  et  variétés  a  impliqué  des  modifications 
d'ordre  génétique  qui  ne  sont  pas  observables  directement  dans  les 
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substances  nucléaires,  aussi  bien  que  des  changements  qui  modi- 
fient le  chromosome  d'une  façon  plus  visible.  Cependant,  ces 
considérations  étant  présentes  à  l'esprit,  le  fait  suivant  demeure: 
les  caractères  chromosomiques  aussi  bien  que  les  traits  extérieurs 
peuvent  rendre  de  grands  services  dans  la  solution  de  beaucoup 
de  problèmes  d'ordre  taxonomique  et  phylogénétique.  Celui  qui 
étudie  de  tels  problèmes  ne  peut  plus  se  permettre  dorénavant 
d'ignorer  les  faits  apportés  par  la  cytologie.  » 
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CHAPITRE  II 

Etude  critique  des  travaux  cytologiques  effectués  chez  les  Pulmonés 

et  technique. 

I.  Etude  critique. 

Dans  un  travail  publié  avec  J.  L.  Perrot,  consacré  à  la  formule 
chromosomique  de  VHelix  pomatia,  nous  avons  montré  que  les 
nombreux  travaux  sur  lesquels  étaient  basés  les  deux  nombres 
chromosomiques  généralement  admis  chez  cette  espèce  (12  et  24) 
pouvaient  donner  lieu  à  des  critiques. 

En  effet,  les  numérations  de  chromosomes  ont  été  souvent  faites 
incidemment  par  des  auteurs  qui  décrivaient  les  divers  stades  de  la 
spermatogénèse  ou  qui  s'intéressaient  surtout  au  problème  de  la 
différenciation  des  deux  lignées  mâle  et  femelle.  Nous  avons  donc 
été  amenés  à  admettre  que  les  nombres  12  et  24  étaient  basés  sur 
des  observations  trop  imprécises  pour  être  conservés.  Par  contre, 
le  travail  de  Naville,  qui  a  effectué  des  numérations  en  très  grand 
nombre,  doit  être  retenu. 

Certains  travaux  effectués  sur  d'autres  espèces  de  Pulmonés 
peuvent  donner  lieu  à  des  remarques  similaires;  par  exemple, 
celui  de  Buresch  sur  Hélix  arbustorum.  Il  nous  reste  à  examiner 
les  travaux  de  Soos  chez  la  même  espèce,  et  ceux  de  Baltzer  et 
Kleinert  sur  Hélix  hortensis,  nemoralis  et  vindobonensis.  Nous 
le  ferons  quand  nous  exposerons  nos  observations  personnelles 
sur  ces  espèces. 

Les  résultats  établis  chez  les  Limacidae  et  Limnaea  stagnalis  par 
J.  L.  Perrot  nous  semblent  donner  toutes  les  garanties  indispen- 
sables à  une  étude  comportant  des  numérations  chromosomiques. 

Nous  donnons  un  petit  tableau  résumant  nos  connaissances  sur 
les  chromosomes  des  Pulmonés. 
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/frlicidac. 

H.  pomatia 


Il .  nemoralis 
II.  hortensis 
H.  cindobonensis 
H.  arbustorum 

Siiccineidae. 
Succinea  ovalis 

Polygyridae. 

Polygyra  ap pressa 

Arionidae. 

Arion  empiricorum 

Limacidae. 

Limax  ma  xi  mus 
Limax  cinereoniger 
A  griolimax  agrestis 
Lehmania  marginata 
Limax  tciii'Uas 

Limnaea  elodes 
Limnaea  stagnalis. 
var.  Rltodani 


Slylonimatop/iort's. 
Naville  n  —  18 

J.-L.  Perrot  et  M.  Perrot  n  =  27 

J.-L.  Perrot  n  =  27  (lignée  femelle) 

Pour  les  travaux  antérieurs,  voir  travail  de 

J.-L.  Perrot  et  M.  Perrot. 
Kleikert  n  =  24 

Kleinert  n  =  24      Baltzer  n  =  22 
Baltzer  n  =  25 
Soos  n  =  24  +  m  +  1  nucléole 
Buresch  n  =  24 

Hickmann  n  =  20 

Pennypacker  n  —  31  (lignées  mâle  et  femelle) 
Lams  n  =  16 

n  =  30  +  X 
n  =  30  +  X 
J.-L.  Perrot  n  =  29  +  X 
n  =  23  +  X 
n  =  23  +  X 
Basommatophores. 

LlNVILLE  «  =  16 


J.-L.  Perrot  n  =  18  (lignées  mâle  et  femelle) 
Tous  les  nombres  cités  concernent  la  lignée  mâle,  sauf  indication  contraire. 


2.  Technique. 
Fixation. 

Nous  prélevons  l'ovotestis  chez  les  animaux  fraîchement  tués  en 
le  séparant  le  mieux  possible  du  foie.  Cette  opération  doit  se  faire 
très  rapidement,  afin  que  la  glande  n'ait  pas  le  temps  de  subir  un 
commencement  de  dessication.  Si  la  glande  est  très  grande,  on  a 
avantage  à  la  couper  en  deux  ou  trois  fragments,  afin  que  le 
fixateur  puisse  pénétrer  plus  facilement.  Nous  avons  essayé  de 
nombreux  fixateurs  et  nous  nous  sommes  arrêtés  finalement  aux 
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liquides  'If  Zenker  et  il'1  M  vnn.  Le  liquide  de  /. i  nk kr  a  une  action 
beaucoup  plus  brutale  que  celui  de  Mann,  mais  il  esl  souvenl  très 
utile  pour  effectuer  des  numérations  prophasiques,  parce  qu'il 
contracte  les  tétrades,  ce  qui  les  rend  aisément  dénombrables. 
Nous  devons  d'ailleurs  remarquer  que  le  liquide  de  Zenkkr  nous 
a  donné  chez  certaines  espèces  des  figures  remarquablemenl  fines. 
Le  liquide  de  Mann,  comme  I  a  déjà  montré  .1.  I..  Pkrrot  pour 
les  Limacidae,  est  un  fixateur  qui  donne  des  résultats  remarquables 
chez  les  Pulmonés.  Nous  l'avons  employé  surtout  pour  îles  numé- 
rations métaphasiques  et  presque  exclusivement  chez  certaines 
espèces  dont  les  figures  étaient  particulièrement  difficiles  à 
interpréter. 

Notons  que  If  temps  de  la  fixation  esl  très  important  et  que  pour 
un  matériel  aussi  délicat  H  aisément  imprégnable  qu'une  glande 
hermaphrodite  de  Pulmoné,  on  a  avantage  à  pr<  icéder  à  fies  fixations 
très  courtes.  Nos  meilleurs  résultats  oui  été,  en  effet,  obtenus  avec 
des  pièces  fixées  de  lu  a  '_!.">  minutes  dans  le  liquide  de  /.i  nker,  et 
de  1  a  heures  dans  le  liquide  de  M  vnn.  Après  la  fixation  les  pièces 
doivent  être  consciencieusement  lavées  a  l'eau  courante.  La 
déshvdratation  s'effectue  rapidement  en  passant  les  pièces  dans 
des  bains  d'alcool  a  30,  70,  mu  el  100°.  Comme  éclaircissant,  nous 

avons  employé  le  loluol.  (  )n  procède  enfin  a  l'inclusion  dans  deux 

bains  de  paraffine. 

<  'olorution. 

Nous  avons  coloré  nos  préparations  suivant  la  méthode  classique 
a  l'hématoxyline  ferrique  de  Heidenhain;  nous  avons  égalemenl 
effectué,  à  titre  île  contrôle  et  dans  des  cas  ou  nous  avions  des 
doutes  sur  l'existence  d'un  nucléole  dans  les  prophases,  certaines 
préparations  suivant  la  méthode  de  \-\  i  lgen. 

Nous  devons  noter  que,  chez  certaines  espèces,  ou  doit  procéder, 
avant  la  coloration,  a  un  blanchiment  des  préparations.  Vois 
l'avons  effectué  soit  eu  passant  les  préparations  dans  un  bain  de 
térébenthine,  soit  en  utilisant  la  méthode  a  l'eau  oxygénée. 

Epoque  et  méthode  /mur  effectuer  1rs  numérations. 

Ile  nombreux  essais  sont  nécessaires  pour  déterminer  l'époque 
ou  l'on  trouve  des  divisions  réductionnelles  eu  grand  nombre.  Les 
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préparations  que  nous  avons  faites  provenaient  toujours  de  glandes 
lixées  le  plus  vite  possible  après  la  capture  d'animaux  trouvés  dans 
la  nature.  Nos  numérations  ont  été  effectuées  sur  des  ovotestis 
dont  les  éléments  mâles  étaient  en  pleine  évolution.  Nous  avons 
toujours  évité  d'étudier  les  chromosomes  d'éléments  ayant  subi 
une  poussée  artificielle,  comme  l'on  peut  aisément  en  obtenir  en 
laboratoire  en  hiver. 

I  ne  fois  que  l'on  a  des  préparations  de  glandes  arrivées  à  un 
stade  de  la  spermatogénèse  favorable  aux  numérations,  il  ne  faut 
étudier  que  les  coupes  de  pièces  parfaitement  fixées  et  colorées. 
Ces  préparations  de  choix  sont  étudiées  minutieusement  et  l'on 
dessine  les  figures  qui  semblent  ne  donner  lieu  à  aucune  critique. 
Nous  nous  sommes  fixé  comme  règle  de  ne  jamais  s  numérer  »  que 
des  figures  complètes,  c'est-à-dire  entièrement  comprises  dans  une 
coupe.  Ceci  nous  a  amené,  pour  pouvoir  numérer  les  prophases,  à 
faire  des  préparations  relativement  épaisses  (de  11  à  13  microns).  La 
numération  de  prophases  complètes  est  absolument  indispensable 
chez  la  plupart  des  Pulmonés.  comme  l'a  déjà  montré  Naville, 
pour  l'établissement  de  résultats  corrects. 

Par  contre  les  métaphases  seules  peuvent  être  employées  dans 
un  travail  de  cytologie  comparée  comme  celui-ci.  Nous  avons  donc 
dessiné  les  meilleures  figures  de  chromosomes  en  métaphase  de 
première  cinèse  réductionnelle  que  nous  ayons  trouvées.  Ces  figures 
forment  la  base  des  conclusions  que  nous  tirerons  de  cette 
étude. 

Au  point  de  vue  du  nombre  de  numérations,  nous  en  avons 
effectué  beaucoup  sur  les  espèces  que  nous  avons  étudiées  au  début 
de  nos  recherches.  Par  la  suite,  notre  technique  ayant  été  mise  au 
point  et  notre  expérience  s'étant  accrue,  nous  nous  sommes  borné 
à  un  petit  nombre  de  numérations  (de  10  à  20  suivant  les  espèces). 
Ces  numérations  ont  été  effectuées  principalement  dans  les  prophases 
de  première  cinèse  réductionnelle.  Nous  nous  sommes  surtout 
attaché  à  ne  compter  les  chromosomes  que  sur  de  très  bonnes  figures 
et  sur  des  préparations  parfaitement  fixées. 

II  aurait  été  particulièrement  important  pour  notre  travail 
d'étudier  les  chromosomes  des  divisions  goniales,  car  ils  ont  à  ce 
stade  des  formes  beaucoup  plus  variées  que  dans  les  divisions 
réductionnelles.  Malheureusement,  la  cytologie  des  Pulmonés  est 
fort  délicate,  et  les  stades  goniaux  nous  offrent,  chez  la  plupart  des 
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espèces,  des  figures  trop  difficiles  à  observer  pour  l'établissement  de 
résultats  valables  (petitesse  des  noyaux,  densité  des  chromosomes). 

Tous  les  dessins,  sauf  ceux  de  Succinea  putris,  ont  été  exécutés 
à  la  chambre  claire,  papier  au  niveau  de  la  table  avec  l'équipement 
optique  suivant:  oculaires  20  X,  immersion  1/12,  ce  qui  donne, 
après  réduction  de  1/5,  un  grossissement  d'environ  2800  X  .  Les 
dessins  de  Succinea  putris  ont  été  faits  avec  la  combinaison  optique  : 
oculaires  20  X,  immersion  1/16,  ce  qui  donne,  après  réduction 
de  1/5,  un  grossissement  d'environ  3300  X. 
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CHAPITRE  III 

Description  des  chromosomes  chez  vingt  espèces. 

Nous  donnerons  d'abord  la  classification  des  espèces  étudiées 
telle  qu'elle  est  généralement  admise  actuellement 1. 


SUPERFAMILLE  DES  HELICACEAE. 


Famille  des  Helicidae. 


Sous-famille  : 
Helicinae 


Helicigoninae 

Fruticicolinae 

Thebinae 
Helicellitiae 


Heli.r  (Helicogena)  pomatia  L. 
Hélix  (Cryptomphalus)  aspersa  Muller. 
Hélix  (Cantareus)  aperta  Rorn. 
Cepaea  nemoralis  L. 
Cepaea  hortensis  Muller. 
Cepaea  sylvatica  Drap. 
Cepaea  vindobonensis  Pfeif. 
Pseudotachea  litturata  Pfeif. 

(=  coquandi  Morelet). 
Archelix  (Archelix  ss.)  punctata  Muller. 
.4 rchelix  ( A rchelix ss.)  hieroglyphicula Michaud. 
Archelix  (Dupotetia)  dupotetiana  Terv. 
Helicigona  lapieida  L. 
Arianta  arbustorum  L. 
Hygromia  cinctella  Drap. 
Monacha  incarnata  Millier. 
Theba  carthusiana  Muller. 
Helicella  (Helicella  ss.)  obvia  (Ziegler) 
Cochlicella  acuta  L.  [Hartmann. 


Famille  des  Eulotidae. 

Enlota  fruticum  Muller. 


1  Nous  nous  sommes  surtout  servi  des  travaux  de  Hesse,  Mermod  et 
Germain. 
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SUPERFAMILLE  DES  SUCCINEACEAE. 
Famille  des  Succineidae. 

Succinea  putris  L. 


Toutes  nos  numérations  ont  été  effectuées  sur  des  éléments 
appartenant  à  la  lignée  mâle. 

Famille  des  Helicidae. 
Sous-famille  des  Helicinae. 

Genre  Hélix. 

Ce  genre  comprend  les  espèces  ayant  les  appareils  génitaux  les 
plus  compliqués  de  la  famille  (glandes  multifides  très  ramifiées  et 
sac  du  dard  très  développé). 

Hélix  (Hélicogena)  pomatia  L. 

h' Hélix  pomatia  est  l'escargot  «  commun  »  de  nos  contrées  ou 
«  escargot  de  Bourgogne  ». 

Etude  critique  des  travaux  antérieurs.  —  Nous  avons  déjà  vu  que 
les  nombres  12  et  24  devaient  être  écartés  de  la  littérature  1.  Nous 
avons  cherché  dans  un  travail  antérieur  les  relations  qui  pouvaient 
exister  entre  les  individus  à  18  chromosomes  trouvés  par  Naville 
et  les  individus  à  27  chromosomes,  nombre  que  nous  avons  toujours 
observé  dans  des  animaux  de  provenance  très  variée. 

Nos  recherches  ont  montré  que  ce  nombre  27  est  certainement 
le  nombre  haploïde  normal  de  VHelix  pomatia. 

Origine  des  animaux. 

Genève  (jardins  de  l'Université). 

Pregny  -  Grand-Saconnex  -  Versoix  (canton  de  Genève). 

Val  Ferret  (2000  m.  d'altitude,  Valais). 

Lac  Noir  (1200  m.  d'altitude,  Fribourg). 

Saint-Gall  (élevage). 

Gôtzendorf  (Basse- Autriche). 

Gluj  (Roumanie). 

New- York  (probablement  élevage  italien). 
1  Voir  J.-L.  IVrrot  et  M.  Perrot,  VX.M. 


532 


MAX    PE  R  ROT 


Description  des  chromosomes. 

Nous  avons  effectué  des  numérations  très  nombreuses  (plus 
de  200)  chez  cette  espèce.  Nous  avons  employé  comme  fixateur  les 
liquides  de  Mann,  Zenker  et  Flemming. 

A  la  première  cinèse  de  maturation,  on  trouve,  dans  les  prophases, 
27  tétrades  sensiblement  de  même  taille. 

Dans  les  plaques  équatoriales  les  27  éléments  sont  arrondis  et  de 
grosseur  très  semblable. 

A  la  deuxième  cinèse  de  maturation,  on  trouve  également  27  chro- 
mosomes dans  les  métaphases. 

Hélix  (Cryptomphalus)  aspersa  Mùller. 

Cette  espèce  n'est  pas  indigène  en  Suisse  mais  elle  s'est  acclimatée 
et  est  devenue  assez  commune  dans  nos  jardins;  elle  se  rencontre 
dans  toute  la  région  méditerranéenne. 

Animaux  étudiés. 

A.  Un  individu  provenant  des  environs  de  Genève,  fixé  le 
18  juillet  au  liquide  de  Mann. 

B.  Deux  individus  provenant  de  Genève  (jardins  de  l'université), 
fixés  le  15  juillet  1935  au  liquide  de  Zenker. 

C.  Un  individu  provenant  d'Oran  (Algérie),  fixé  le  3  juin  1936 
au  liquide  de  Zenker. 

D.  Un  individu  provenant  de  Cannes  (Alpes-Maritimes),  fixé  le 
6  juin  1936  au  liquide  de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 

Prophase  de  première  cinèse  de  maturation,  toujours  27  tétrades 
très  semblables. 

Métaphase  de  première  cinèse  de  maturation,  27  éléments  arron- 
dis plus  ou  moins  pareils. 

L'allure  de  la  spermatogénèse  est  très  semblable  à  celle  observée 
chez  YHelix  pomatia. 

Hélix  (Cantareus)  aperta  Born. 

La  distribution  géographique  de  cette  espèce  est  méridionale 
(région  méditerranéenne). 


Fig.  5. 

Métaphases  de  premières  cinèses  de  maturation. 
A)  d.*H.  pomatia;  H)  d'H.  nspersa;  C)  d'H.  aperta. 
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Animaux  étudiés. 

Quatre  individus  provenant  de  Cannes,  fixés  le  18  juin  1936  au 

liquide  île  /  |,  \  K  I  R. 

Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  27  tétrades  sensiblement  de  même  taille. 

b)  Métaphase:  les  27  éléments  sont  très  semblables. 

L'allure  générale  de  la  spermatogénèse  chez  cette  espèce  est  très 
semblable  à  celles  que  nous  avons  observées  chez  les  deux  espèces 
précédentes. 

Genre  Cepaea. 

Nous  avons  publié,  avec  J.-L.  Perrot,  une  monographie  des 
Hélix  du  groupe  Cepaea  dans  laquelle  nous  avons  tenté  une  compa- 
raison serrée  des  quatre  espèces  qui  existent  dans  ce  genre 
(('.  hortensis,  nemoralis,  sylvatica  et  vindobonensis)  en  usant  de 
points  de  vue  très  variés.  Nous  avons  également  envisagé  les 
rapports  existant  entre  les  Cepaea  et  le  Pseudotachea  litturata. 

Nous  rappellerons  les  principales  données  cytologiques  établies 
par  nous  dans  ce  groupe. 

Cepaea  nemoralis  L. 

Cette  espèce  est  très  commune  en  Suisse;  son  aire  de  dispersion 
est  TEurope  occidentale. 

Animaux  étudiés. 

A.  I  n  individu  provenant   des  environs  de  Genève,  fixé  en 
juillet  1931  au  liquide  de  Mann. 

B.  Deux  individus  provenant  des  environs  de  Genève,  fixés  en 
juillet  1931  au  liquide  de  Mann. 

C.  Trois  individus  provenant  des  environs  de  Genève,  fixés  le 
15  juillet  1936  au  liquide  de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales: 

Le  nombre  de  chromosomes  est  très  difficile  à  déterminer  de 
façon  précise,  mais  Ton  observe  aisément  une  paire  de  grands 
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chromosomes  en  V;  les  autres  chromosomes  sont  arrondis  ou  en 
forme  de  petits  bâtonnets  plus  ou  moins  recourbés. 

Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  on  compte  aisément  21  tétrades  sensiblement  égales 
et  1  nettement  plus  grande  correspondant  sans  aucun  doute 
à  la  paire  de  chromosomes  en  V  des  gonies. 

h)  Métaphase:  il  est  difficile  de  trouver  des  plaques  équatoriales 
où  tous  les  chromosomes  sont  dans  un  même  plan.  Seules 
cependant  de  telles  figures  doivent  être  observées  pour  faire 
des  numérations,  car  certains  éléments  ont  tendance  à  se 
dédoubler  plus  vite  que  les  autres.  On  distingue  très  nette- 
ment 21  chromosomes  arrondis  et  1  gros  chromosome  en  V. 

Deuxième  cinèse  de  maturation: 

Métaphase:  On  peut  compter  22  éléments  dont  1  nettement  plus 
grand  que  les  autres. 

Nos  observations  sont  en  désaccord  avec  celles  effectuées  par 
Klein KRT.  Cet  auteur  trouve  24  éléments  dans  les  métaphases  de 
première  cinèse  de  maturation.  Nous  pensons  que  son  erreur 
provient  de  ce  que  deux  des  éléments  étaient  déjà  dédoublés  dans 
les  figures  qu'il  a  numérées. 

Nous  noterons  que  Kleinert  a  trouvé  également  24  chromosomes 
chez  Cepaea  hortensis  mais  que  Baltzer  admet  22  chromosomes 
dans  cette  espèce.  Nous  verrons  que  nos  observations  chez  Cepaea 
hortensis  sont  tout  à  fait  en  accord  avec  celles  de  ce  dernier  auteur. 

Cepaea  hortensis  Millier. 

Cette  espèce  a  une  distribution  géographique  un  peu  plus  septen- 
trionale et  moins  méridionale  que  la  précédente;  elle  se  rencontre  à 
partir  d'une  certaine  altitude  dans  nos  régions. 

Animaux  étudiés. 

A.  Quatre  individus  provenant  de  Mézières  (Jorat),  fixés  le 
21  juin  H (.'37  au  liquide  de  Mann. 

B.  Trois  individus  provenant  de  Mézières,  fixés  le  21  juin  1937 
au  liquide  de  Zenk er. 
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Les  figures  que  nous  avons  étudiées  chez  cette  espèce  sont  tout 
à  fait  semblables  à  celles  que  nous  avons  observées  dans  l'espèce 
précédente. 


B 


Fie.  6. 

A    Mi't;t]p|i;ix-s  île  [irt-iiiifi-f>  i  iin-st's  tlf  maturation: 
à  gauche  de  C.  nemoralis, 
à  droite  de  C.  sylvatica. 

B)  Première  et  deuxième  einèse  de  maturation  de  C.  hortensis. 
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Cepaea  sylvatica  Drap. 

Cette  espèce  a  une  ère  de  distribution  gréographique  très  res- 
treinte, puisqu'on  ne  la  trouve  que  dans  le  Jura  franco-suisse  et 
dans  les  Alpes  occidentales. 

Animaux  étudiés. 

A.  Quatre  individus  provenant  du  col  de  Crozet  (Jura  français), 
fixés  le  15  avril  1936  au  liquide  de  Mann. 

B.  Deux  individus  provenant  du  Val  Ferret  (Valais),  fixés  le 
10  juillet  1936  au  liquide  de  Zenker. 

C.  Quatre  individus  provenant  du  Creux  de  l'Envers  près  Gex, 
fixés  le  4  juin  1937  au  liquide  de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales: 

On  distingue  de  nombreux  petits  chromosomes  en  V,  une  paire 
étant  nettement  plus  grande  que  les  autres,  mais  n'atteignant  pas 
la  grande  taille  des  V  caractéristiques  des  espèces  hortensis  et 
nemoralis. 

Première  cinèse  de  maturation: 

a)  Prophase:  25  tétrades  de  taille  assez  variable.  Nous  devons 
noter  la  présence  d'un  plasmosome  aussi  grand  que  les  chro- 
mosomes. 

h)  Métaphase:  Parmi  les  25  éléments,  un  est  souvent  plus  grand 
que  les  autres  et  correspond  probablement  au  grand  V  des 
gonies. 

(  'epaea  vindobonensis  Pfeif. 

Espèce  do  l'Europe  centrale  et  orientale. 
A  n im aux  ét ud iés . 

A.  Quatre  individus  provenant  de  Gotzendorf  (Basse-Autriche) 
fixés  le  10  juin  1030  au  liquide  de  Mvnn. 

B.  Trois  individus  provenant  de  G  01  /.endort',  lixés  le  10  juin  1930 
au  liquide  de  Zen k kr. 
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Description  des  chromosomes. 

Nos  observations  confirment  tout  à  fait  celles  déjà  effectuées  par 
Baltzer  sur  cette  espèce. 

Divisions  moniales: 

Baltzer  donne  une  figure  d'un  stade  de  division  goniale  qu'il 
considère  comme  une  métaphase:  nous  pensons  qu'elle  représente 
plutôt  une  prophase  tardive.  Comme  cet  auteur,  nous  avons 
observé  dans  les  gonies  la  présence  de  chromosomes  en  bâtonnets 
et  en  Y;  ces  derniers  n'atteignent  pas  la  taille  des  V  observés  chez 
Cepaea  hortensis  et  nemoralis. 

Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  25  très  grosses  tétrades  assez  semblables. 

b)  Métaphase:  25  éléments  de  très  grande  taille. 

Pseudotachea  litturata  PfeifTer  (=  coquandi  Morelet). 

Cette  espèce  se  trouve  des  deux  côtés  du  détroit  de  Gibraltar; 
en  Europe  elle  est  restreinte  à  une  étroite  bande  autour  de  Malaga. 
Au  Maroc  elle  est  abondante  surtout  aux  environs  de  Tétouan. 

Animaux  étudiés. 

A.  Deux  individus  provenant  de  Tétouan,  fixés  le  20  juillet  1936 
au  liquide  de  Zenker. 

B.  Deux  individus  provenant  de  Tétouan,  fixés  le  12  août  1936 
au  liquide  de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales  : 

On  observe  deux  grands  chromosomes  en  V  rappelant  ceux 
rencontrés  chez  hortensis  et  nemoralis. 

Première  cinèse  de  maturation: 

a)  Prophase:  On  compte  22  tétrades,  l'une  d'entre  elles  est 
nettement  plus  grande  que  les  autres  et  correspond  évidem- 
ment à  la  paire  en  Y  observée  dans  les  gonies. 

b)  Métaphase:  On  observe  avec  une  grande  netteté  21  éléments 
arrondis  et  1  très  grand  élément  un  peu  recourbé. 
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FlG.  7. 

A    Mftaphases  de  premières  cinèses  de  maturation  de  C.  vindobonensis ; 
B)  Métaphases  de  premières  cinèses  de  maturation  de  Pseudotachea  litturata 
(=  coquandi). 

Genre  Archelix. 

Anatomiquement  le  genre  Archelix  se  distingue  des  autres 
llelicinae  par  la  longueur  de  la  portion  libre  de  l'oviducte  et  par 
la  présence  d'une  glande  particulière  (glande  de  Hesse)  située 
près  de  la  partie  antérieure  du  manteau. 
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Arrhelix  (Archelix  ss.J  punctata  Miiller. 

L'aire  de  distribution  géographique  de  cette  espèce  est  située  en 
Espagne,  au  Maroc  et  en  Algérie. 

Animaux  étudiés. 

Deux  individus  provenant  d'Oran,  fixés  le  8  août  1936  au  liquide 
de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales: 

Prophase:  On  observe  des  éléments  en  grains  et  en  bâtonnets 
peu  allongés:  une  paire  de  chromosomes  est  nettement  plus  grande 
que  les  autres,  et  en  forme  de  V. 

Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  compte  26  tétrades:  une  des  tétrades  est  nette- 
ment plus  grande  que  les  autres. 

b)  Métaphase:  Les  26  chromosomes  se  composent  de  25  éléments 
arrondis  et  d'un  élément  en  forme  de  8  nettement  plus  grand 
que  les  autres  et  inséré  à  l'extérieur  du  fuseau. 

Deuxième  cinèse  de  maturation  : 

On  identifie  également  à  ce  stade  1  chromosome  plus  grand  que 
les  autres. 

Archelix  ( Archelix  ss.J  hieroglyphicula  Michaud. 

Cette  espèce  est  localisée  dans  le  nord-ouest  de  la  région  d'Oran. 
Sa  position  systématique  a  été  très  discutée.  Pallary  la  considère 
comme  appartenant  au  genre  Alabastrina.  mais  il  a  créé  pour  elle 
une  nouvelle  section  Michaudia.  Hesse.  d'après  des  données 
anatomiques,  la  classe  parmi  les  Archelix  et  montre  que  les  Alabas- 
trina sont  fort  éloignées  des  Archelix. 

Animaux  étudiés. 

Deux  individus  provenant  d'Oran.  fixés  le  8  août  1936  au  liquide 
de  Zenker. 
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Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales: 

Métaphase:  On  distingue  nettement  une  paire  de  grands  chro- 
mosomes en  V. 

Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  compte  aisément  26  tétrades. 

b)  Métaphase:  Les  26  chromosomes  sont  de  taille  très  différente; 
1  grand  chromosome,  inséré  à  l'extérieur  de  la  plaque  équa- 
toriale,  est  particulièrement  remarquable. 

Archeliz  (Dupotetia)  dupotetiana  Terv. 

Cette  espèce  se  trouve  au  Maroc  et  en  Algérie  (département 
d'Oran). 

Animaux  étudiés. 

Deux  individus  provenant  d'Oran,  fixés  le  18  août  1936  au  liquide 
de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales: 

Métaphase:  Les  chromosomes  ont  une  forme  arrondie,  excepté 
une  paire  en  forme  de  V  et  deux  fois  plus  grande  que  les  autres. 

Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  compte  26  chromosomes  de  taille  assez  diffé- 
rente, un  grand  chromosome  au  moins  deux  fois  plus  gros 
que  les  autres  est  toujours  aisément  discernable. 

h)  Métaphase:  Les  26  éléments  sont  assez  petits  mais  l'on 
distingue  toujours  parmi  eux  un  chromosome  nettement  plus 
grand  que  les  autres  et  qui  occupe  une  position  périphérique. 

Deuxième  cinèse  de  maturation  : 

On  compte  2f>  éléments  dont  un  grand  légèrement  recourbé 
et  qui  est  situé  à  l'extérieur  de  la  plaque  équatoriale. 
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Fig.  8. 

A)  Premières  cinèses  de  maturation  d'Archelix  punctata  ; 

Bi  Première  cinèse  de  maturation  d'Archelix  hieroglyphicula  ; 

C)  Première  et  deuxième  einèses  de  maturation  d'Archelix  dupotetiana. 
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Sous-famille  des  Helicigoninae. 

Les  principaux  caractères  particuliers  des  genitalia  des  Helici- 
goninae sont  les  suivants: 

a)  Deux  glandes  multifides  longues,  tributaires  et  insérées  sur  le 
vagin  près  de  la  poche  du  dard; 

b)  Dard  recourbé,  avec  deux  arêtes  à  son  extrémité; 

c)  Canal  et  diverticule  de  la  vésicule  séminale  longs; 

d)  Diverticule  réuni  à  l'oviducte  par  une  mince  membrane. 

Helicigona  lapicida  L. 

Cette  espèce  se  trouve  en  Europe  occidentale  et  centrale;  on  la 
trouve  dans  le  nord  jusqu'en  Norvège  et  en  Suède. 

Animaux  étudiés. 

A.  Un  individu  provenant  de  Versoix,  fixé  le  3  juillet  1936  au 
liquide  de  Zenker. 

B.  Quatre  individus  provenant  de  Fernex,  fixés  le  31  mai  1937 
au  liquide  de  Mann. 

Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  compte  29  tétrades  de  taille  assez  semblable. 
Dans  les  prophases  tardives,  les  chromosomes,  très  contractés, 
sont  faciles  à  compter  car  ils  sont  bien  séparés  les  uns  des 
autres. 

h)  Métaphase:  Les  29  chromosomes  sont  de  petite  taille;  nous 
avons  trouvé  des  stades  où  les  chromosomes  se  rassemblent 
pour  se  mettre  au  fuseau  qui  sont  particulièrement  favorables 
pour  les  numérat  ions. 

Ariantu  arhustorum  L. 

La  distribution  géographique  de  cette  espèce  est  nordique;  on 
la  trouve  dans  toute  l'Europe  centrale,  principalement  dans  les 
Alpes. 
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Animaux  étudiés. 

A.  Deux  individus  provenant  de  Zernetz  (Grisons),  fixés  le 
8  juin  l!).!2  au  liquide  de  Mann. 

B.  Trois  individus  provenant  de  Genève  (jardins  de  l'université), 
fixés  le  14  mai  1935  au  liquide  de  Zenker. 

C.  Un  individu  provenant  des  bords  du  Journan  (Ain),  fixé  le 
2  juin  1936  au  liquide  de  Mann. 

Critique  des  travaux  effectués. 

Soos,  dans  un  travail  paru  en  1910,  trouve  dans  les  plaques 
équatoriales  des  spermatogonies,  approximativement  48  chromo- 
somes; mais  il  admet  qu'il  est  difficile  de  déterminer  le  nombre 
exact  étant  donné  la  petitesse  des  cellules.  Dans  les  prophases  de 
première  cinèse  de  maturation,  le  plus  grand  nombre  d'éléments 
trouvé  par  cet  auteur  est  21,  mais  il  pense  que  le  vrai  nombre  est 
très  probablement  celui  trouvé  par  les  auteurs  (Platner,  Bolles- 
Lee,  Ancel)  chez  Hélix  pomatia,  c'est-à-dire  24. 

Nous  ferons  remarquer  que  Soos  a  effectué  ses  numérations  sur 
des  coupes  ayant  4  à  7  y.  d'épaisseur.  Les  noyaux  prophasiques 
qu'il  a  étudiés  étaient  donc  toujours  très  incomplets,  puisqu'ils  ont 
environ  11  \l  de  diamètre. 

A  la  métaphase  de  la  première  cinèse  de  maturation,  Soos 
admet  qu'il  y  a  24  chromosomes.  De  plus,  deux  très  petits  chro- 
mosomes proviendraient  du  dédoublement  d'un  chromosome 
impair  de  petite  taille.  Enfin  cet  auteur  décrit  encore  un  chromo- 
some ou  corps  chromatique  qui,  à  la  fin  de  la  métaphase,  est 
rejeté  dans  le  cytoplasme.  Soos  pense  que  les  deux  petits  chro- 
mosomes sont  des  hétérochromosomes;  le  corps  qui  est  rejeté  dans 
le  cytoplasme  serait  le  nucléole. 

Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation: 

a)  Prophase:  Les  numérations  sont  assez  délicates,  du  fait  du 
nombre  élevé  de  chromosomes.  En  outre,  certaines  petites 
tétrades  ont  tendance  à  se  «  bloquer  »  avec  les  plus  grandes. 
Nous  avons  trouvé  30  éléments;  un  nucléole  est  bien  discer- 
nable dans  les  prophases  précoces;  il  subsiste  d'ailleurs  dans 
les  figures  plus  tardives,  où  il  est  difficile  à  distinguer. 
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b)  Métaphase:  Il  y  a  tendance  très  nette  au  blocage  de  certains 
éléments  à  ce  stade.  Aussi  ne  faut-il  compter  les  chromosomes 
que  dans  des  figures  très  bien  fixées.  Ces  dernières  montrent 
30  éléments  de  taille  assez  irrégulière.  Nous  avons  dessiné  une 
plaque  équatoriale  colorée  par  la  méthode  de  Feulgen,  qui 
montre  très  nettement  30  chromosomes. 


Fig.  9. 

A)  Premières  cinèses  de  maturation  à'Arianta  arbustorum; 

B)  Mise  des  chromosomes  au  fuseau  et  première  cinèse  de  maturation 

d' llelicigona  lapicida. 

Sous-famille  des  Fruticicolinae. 

Les  caractères  de  l'appareil  génital  particuliers  à  cette  famille 
sont  les  suivant  s  : 
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1°  Glandes  multifides  insérées  sur  le  vagin  au-dessus  du  sac  du 
dard; 

2°  Vésicule  séminale  toujours  dépourvue  de  diverticulum  ; 
3°  Epiphallus  généralement  très  développé. 

Hygromia  cinctella  Drap. 

Le  genre  Hygromia  présente  certains  caractères  qui  lui  sont  très 
particuliers  dans  son  appareil  génital. 

La  distribution  géographique  d' Hygromia  cinctella  est  nettement 
méditerranéenne;  elle  a  pénétré  jusque  dans  le  centre  de  la  France 
et  s'est  acclimatée  dans  plusieurs  stations  de  la  Suisse  occidentale. 

Animaux  étudiés. 

A.  Deux  individus  provenant  de  Genève  (jardins  de  l'Université), 
fixés  le  11  mai  1937  au  liquide  de  Mann. 

B.  Quatre  individus  provenant  de  Genève  (jardins  de  l'Univer- 
sité), fixés  le  18  mai  1937  au  liquide  de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase  :  On  compte  aisément  21  tétrades. 

b)  Métaphase:  Les  21  chromosomes  sont  bien  séparés  les  uns 
des  autres;  2  éléments  sont  un  peu  plus  grands  que  les  autres. 

Monacha  incarnata  Miiller. 

Cette  espèce  se  trouve  en  Europe  centrale  et  occidentale;  elle 
pénètre  au  Danemark  et  dans  le  sud  de  la  Suède. 

Animaux  étudiés. 

A.  Deux  individus  provenant  du  Creux  de  l'Envers  près  Gex, 
fixés  le  27  avril  1936  au  liquide  de  Mann. 

B.  Deux  individus  provenant  du  Creux  de  l'Envers,  fixés  le 
29  juin  1936  au  liquide  de  Mann. 

C.  Un  individu  provenant  du  Creux  de  l'Envers,  fixé  le  27  juillet 
1936  au  liquide  de  Zenker. 
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FlG.  10. 

Premières  cinèses  de  maturation: 
A)  d'Hygromia  cinctella  ;    B)  de  Monacha  incarnala  ;    C)  de  Theba  carthusiana. 
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Description  des  chromosomes. 
JJivisians  niiniales  : 

On  observe  dans  les  plaques  équatoriales  de  nombreux  chro- 
mosomes en  forme  de  petits  V,  de  taille  assez  égale. 

Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  distingue  24  tétrades. 

A)  Métaphase:  Les  24  éléments  sont  sensiblement  de  même  taille. 

Sous-famille  des  Thebinae. 

La  sous-famille  des  Thebinae  rappelle  celle  des  HeliceUinae  par 
certains  caractères  anatomiques;  elle  n'a  été  séparée  que  récemment 
de  celle  des  Fruticicolinae.  Ses  caractères  particuliers  seraient: 

1°  Un  pénis  dépourvu  de  muscle  rétracteur  (sauf  chez  deux 
sous-genres)  ; 

2°  L'absence  du  sac  du  dard,  qui  est  souvent  remplacé  par  un 
appendice  du  vagin. 

Theba  carthusiana  Mûller. 

Cette  espèce  est  méditerranéenne,  mais  on  la  rencontre  aussi  en 
Europe  centrale  et  occidentale,  puisqu'on  la  trouve  dans  le  sud-est 
de  l'Angleterre,  en  Belgique,  en  Suisse,  en  Autriche  et  jusque  dans 
l'intérieur  des  Balkans. 

Animaux  étudiés. 

Deux  individus  provenant  de  Versoix  (Genève),  fixés  le  14  juillet 
1936  au  liquide  de  Mann. 

Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation: 

a)  Prophase:  On  compte  23  tétrades  de  taille  sensiblement 
égale. 

b)  Métaphase:  On  observe  23  chromosomes  dont  la  taille  et  la 
forme  n'offrent  rien  de  remarquable. 
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Sous-famille  des  Helicellinae. 

Les  principaux  caractères  de  l'appareil  génital  propres  à  cette 
sous-famille  sont  : 

1°  Glandes  multifides  en  forme  de  tubes  toujours  insérées  indi- 
viduellement sur  le  vagin; 

2°  Epiphallus  peu  développé; 

3°  Réceptacle  séminal  dépourvu  de  diverticulum. 

Cette  sous-famille  comprend  deux  genres  :  Helicella  et  Cochlicella. 
Ce  dernier  genre  se  distingue  du  premier  par  des  caractères  conchyo- 
logiques  (coquille  bulimiforme)  et  par  des  caractères  anatomiques 
(sac  du  dard  rudimentaire  ou  absent,  glandes  multifides  souvent 
simples,  etc.). 

Helicella  ( Helicella  ss.)  obvia  (Ziegler)  Hartmann. 

Cette  espèce  se  trouve  en  Europe  centrale  et  orientale.  Elle  s'est 
acclimatée  récemment  en  Suisse  et  en  France. 

Animaux  étudiés. 

A.  Quatre  individus  provenant  de  la  région  de  Neuf-Brissach 
(Alsace),  fixés  le  28  août  1936  au  liquide  de  Zenkkr. 

B.  Quatre  individus  provenant  de  Wimereux  (Pas-de-Calais), 
fixés  le  10  juin  |!».'!7  au  liquide  de  Mann. 

Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  compte  20  tétrades;  les  numérations  sont  assez 
délicates,  les  noyaux  étant  relativement  petits  et  les  chro- 
mosomes nombreux. 

h)  Mise  au  fuseau:  On  trouve  chez  cette  espèce  de  nombreuses 
figures  où  les  chromosomes  se  mettent  au  fuseau  et  sont 
encore  répartis  dans  tout  le  noyau.  Ces  figures  sont  les  plus 
Favorables  pour  la  numération.  Nous  y  avons  trouvé  26  chro- 
mosomes de  taille  sensiblement  égale. 

c)  Métaphase:  On  compte  également  20  éléments  de  petite  taille. 
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Cochlicella  acuta  Miiller. 

Cette  espèce  est  caractéristique  de  la  région  méditerranéenne, 
mais  elle  remonte  le  long  des  côtes  de  l'océan  Atlantique,  de  la 
Manche  et  de  la  mer  du  Nord. 


Fig.  il. 

A)  Première  cinèse  de  maturation  et  mise  des  chromosomes   au  fuseau 

d'Helicelld  obvia; 

B)  Premières  cinèses  de  maturation  de  Cochlicella  acuta. 

A  nirnaux  étudiés. 

Trois  individus  provenant  de  Wimereux  (Pas-de-Calais),  fixés 
le  10  juin  1937  au  liquide  de  Mann. 
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Description  des  chromosomes. 
Première  cinèse  de  maturation  : 

a)  Prophase:  On  compte  23  tétrades  de  taille  sensiblement 
égale. 

h)  Métaphase:  Les  23  chromosomes  sont  aisément  dénombrable. 
Leur  taille  est  assez  semblable. 

Famille  des  Eulotidae. 

Les  Eulotidae  sont  une  famille  caractéristique  de  l'Asie  centrale 
et  orientale.  Ils  ne  sont  représentés  en  Europe  occidentale  que  par 
la  seule  espèce  Eulota  fruticum. 

L'aspect  conchyologique  rappelle  beaucoup  celui  des  Helicidae. 
Les  caractères  anatomiques  distinctifs  de  cette  famille  sont  les 
suivants:  présence  d'une  seule  glande  multifide  simple  ou  en  lobes 
globuleux,  insérée  sur  le  sac  du  dard  ou  sur  un  sac  accessoire  (les 
Helicidae  ont  des  glandes  multifides  tabulaires  ou  ramifiées, 
qui  sont  insérées  sur  le  vagin). 

Eulota  fruticum  Muller. 

Cette  espèce  se  trouve  dans  presque  toute  l'Europe  (manque  en 
Angleterre  et  dans  l'extrême  sud)  et  l'Asie  du  nord. 

Animaux  étudiés. 

A.  Quatre  animaux  provenant  de  Versoix,  lixés  le  20  juin  l!Ci) 

au  liquide  de  M  \  NN. 

B.  Trois  animaux  de  Versoix,  fixés  le  2<>  juin  1!»3*>  ;iu  liquide 
de  Zenker. 

Description  des  chromosomes. 
Divisions  goniales  : 

Nous  avons  pu  compter  les  chromosomes  dans  une  plaque 
équatoriale  particulièrement  bien  fixée.  On  peut  admettre  (pie  le 
nombre  de  chromosomes  dans  cette  figure  est  de  58,  à  1  ou  2  élé- 
ments près.  Cette  figure  est  surtout  intéressante  en  ce  qu'elle  nous 
montre  la  forme  des  éléments  dans  une  division  goniale.  Les  chro- 
mosomes sont  en  forme  de  grains  ou  de  petits  bâtonnets  peu  allon- 
gés. Leur  taille  est  assez  variable,  mais  il  existe  tous  les  intermé- 
diaires entre  les  plus  petits  chromosomes  et  les  plus  grands. 

Revue  Suisse  de  Zool.  T.  45.  1938.  'il 
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Première  cinèse  de  maturation: 

a)  Prophase:  Les  chromosomes  sont  assez  difficiles  à  compter, 
car  ils  sont  nombreux  et  assez  serrés  les  uns  contre  les  autres 
Dans  toutes  les  prophases  étudiées,  nous  avons  trouvé 
29  éléments. 


Fig.  12. 

Premières  cinèses  de  maturation  : 

A)  de  Succinea  putris; 

B)  A'Eulota  fruticum. 


b)  Métaphase:  Les  figures  où  les  chromosomes  sont  bien  répartis 
sur  un  plan  sont  fort  rares.  Dans  les  deux  figures  que  nous 
avons  numérées,  nous  avons  trouvé  29  chromosomes  de  taille 
assez  variable. 
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L'aspecI  général  de  la  spermatogénèsc  psi  bien  diflerenl  rie  peux 
que  nous  avons  trouvés  dans  les  diverses  espèees  précédemment 
él  udiées. 

Famille  des  Succineidae. 

Les  Suecinées  sonl  des  animaux  très  hydrophiles,  d'origine 
ancienne  (elles  sonl  connues  à  I  étal  Fossile  des  l'Eocène). 

Succinea  putris  I .. 

On  trouve  cette  espèce  dans  toute  l'Europe,  sau!  dans  les  régions 
les  plus  méridionales,  ainsi  qu'en  \sir  septentrionale. 

A  nimaux  étudiés. 

\.  Quatre  individus  provenant  des  marais  de  Divonne,  fixés  le 
'i  mai  I93(>  au  liquide  de  Mann. 

I).  Quatre  individus  provenanl  des  environs  de  Kernex,  fixés  le 
I  I  niai  193b'  au  liquide  de  /.i  n  k  i  h. 

C.  I  n   individu   provenanl   des  environs  de  Versoix,  fixé  le 
1 2  avril  1  ' ! 7  an  liquide  de  /.i  n  ix  i  h, 

Description  îles  chromosomes . 
Première  nurse  de  maturation  : 

a)  Prophase  :  Les  tétrades,  au  nombre  de  22,  on)  des  formes  très 
variées.  Il  y  a  toujours  un  certain  nombre  d'éléments  plus 
grands  que  les  aul  res. 

/'i  Métaphase:  Les  chromosomes  smil  difficiles  a  numérer  car  ils 
m1  se  divisenl  pas  d'une  manière  synchrone.  Dans  1rs  ligures 
1rs  [dus  la  \  nia  lilrs.  mi  rn  rumplo  21  de  laillr  ;issrz  vanahli'. 
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CHAPITRE  ÏV 
L'apport  cytologique  à  la  systématique  des  Pulmonés. 

1.  La  systématique  des  Pulmonés.  Ses  bases. 

D'abord  fondée  sur  des  caractères  purement  conchyologiques, 
la  systématique  des  Pulmonés  a  actuellement  sa  base  dans  des 
caractères  anatomiques,  principalement  ceux  de  l'appareil  génital 

Ces  caractères  ont  permis  de  ramener  à  de  simples  variétés  de 
soi-disant  espèces  décrites  par  des  malacologistes  purement  conchyo- 
logistes.  Ils  représentent  d'ailleurs  le  seul  moyen  permettant  de 
déterminer  exactement  certains  exemplaires  d'espèces  voisines 
comme  Cepaea  hortensis  et  Cepaea  nemoralis.  Cependant,  nous 
avons  montré  avec  J.-L.  Perrot,  dans  notre  travail  sur  les  Cepaea 
que  les  genitalia  ne  devaient  pas  être  employées  trop  exclusivement 
dans  une  étude  un  peu  détaillée  d'une  espèce.  En  effet,  beaucoup 
des  caractères  des  genitalia  employés  en  systématique  (structure 
des  glandes  multifides,  point  d'insertion  du  muscle  rétracteur  du 
pénis,  longueur  du  flagelle,  longueur  du  diverticule  du  canal  du 
réceptacle) 

1°  peuvent  être  assez  variables  à  l'intérieur  d'une  espèce; 

2°  présentent  des  aspects  fort  différents  chez  des  espèces  très 
voisines,  dus  certainement  à  des  variations  brusques  de 
l'ordre  des  mutations. 

On  doit  ajouter  à  la  description  de  caractères  externes  et  internes 
des  données  portant  sur  la  distribution  géographique,  passée  et 
actuelle,  et  l'écologie  des  espèces  que  l'on  étudie.  Les  caractères 
cytologiques  doivent  également  être  considérés  comme  l'un  des 
facteurs  indispensables  à  une  étude  systématique  un  peu  appro- 
fondie. 
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2.  Les  caractères  cytologiques. 

Les  études  de  cytologie  comparée  chez  les  Pulmonés  offrent  une 
certaine  difficulté,  du  fait  que,  comme  nous  l'avons  déjà  dit,  les 
plaques  équatoriales  des  divisions  spermatogoniales  sont  presque 
toujours  impossibles  à  déchiffrer.  Nous  ne  devons  donc  pas  nous 
attendre  à  trouver  dans  les  caractères  cytologiques  de  ce  groupe 
des  critères  variés  qui  permettraient  une  comparaison  serrée  des 
différentes  formules  chromosomiques. 

Cependant,  la  variabilité  du  nombre  de  chromosomes  et  la 
présence  chez  certaines  espèces  d'éléments  nettement  identifiables 
par  leur  taille  et  par  leur  forme,  même  dans  les  cinèses  réduction- 
nelles,  permettent  de  tirer  quelques  conclusions  de  notre  étude. 

Bien  plus,  si  les  nombres  de  chromosomes  sont  fort  divers  dans 
l'ensemble  des  Helicidae  (21,  22,  23,  24,  25,  26,  27,  29,  30),  ils  per- 
mettent néanmoins  de  distinguer  des  groupes  cytologiques  qui 
correspondent  dans  une  large  mesure  aux  coupures  déjà  établies 
par  les  systématiciens.  Ainsi,  les  nombres  les  plus  élevés  (29,  30) 
caractérisent  deux  espèces  appartenant  à  la  sous-famille  des  Ileli- 
cigoninae.  Dans  la  sous-famille  des  Helicinae,  on  trouve  les 
nombres  22,  25,  26,  27,  qui  nous  permettent  de  distinguer  les  trois 
complexes  cytologiques  suivants: 

a)  Un  complexe  à  25  chromosomes  ou  à  22  chromosomes,  dont 
un  très  grand  en  V.  Ce  complexe  correspond  aux  genres 
Pseudotachea  (une  espèce  étudiée)  et  Cepaea  (4  espèces); 

b)  Un  complexe  à  26  chromosomes,  dont  un  très  grand,  corres- 
pondant aux  trois  espèces  étudiées  du  genre  Archelix; 

c)  Un  complexe  à  27  chromosomes  correspondant  aux  trois 
espèces  étudiées  du  genre  Hélix. 

Les  deux  espèces  examinées,  appartenant  à  la  sous-famille  des 
/'niticicoliriae,  ont  pour  nombre  21  et  24  chromosomes.  L'unique 
espèce  de  la  sous-famille  des  Thebinae  étudiée  a  23  chromosomes. 
Dans  la  famille  des  Helicellinae,  nous  avons  trouvé  les  deux  nombres 
de  chromosomes  suivants:  23  et  26,  correspondant  à  deux  espèces 
appartenant  à  deux  genres  bien  distincts  (Cochlicella  et  Helicella). 

Nous  voyons  que  les  espèces  appartenant  aux  sous-familles  des 
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Fruticicolinae  et  Thebinae  présentent  des  nombres  relativement  peu 
élevés  de  chromosomes  de  petite  taille.  Ces  caractères  sont  assez 
distincts  de  ceux  observés  dans  les  sous-familles  des  Helicinae  et 
des  Helicigoninae,  qui  ont  des  nombres  de  chromosomes  relative- 
ment élevés  ou  présentant  (cas  des  Cepaea  à  22  chromosomes) 
deux  grands  éléments  ayant  certainement  la  valeur  de  plusieurs 
chromosomes.  Notons  encore  que  l'aspect  général  de  la  spermato- 
génèse  est  assez  différent  dans  les  deux  groupes  de  sous-familles 
que  nous  venons  de  considérer. 

Il  est  intéressant  de  noter  que  certains  auteurs  comme  von 
Ihering  (cf.  Hesse  1929)  divisent  les  Helicidae  en  deux  familles: 
les  Fruticicolidae  et  les  Helicidae. 

L'étude  des  chromosomes  de  VEulota  fruticum,  espèce  classée 
aujourd'hui  dans  une  famille  spéciale,  celle  des  Eulotidae,  mais 
longtemps  placée  parmi  les  Helicidae,  nous  a  montré  que  l'allure 
générale  de  sa  spermatogénèse  et  l'aspect  de  ses  figures  étaient  bien 
différents  de  ceux  présentés  par  les  diverses  espèces  étudiées 
tV Helicidae. 

Nous  sommes  cependant  d'avis  de  placer  les  Eulotidae  et  les 
Helicidae  dans  une  même  superfamille,  les  Helicaceae. 

Succinea  putris,  comme  il  fallait  s'y  attendre,  présente  des 
caractères  cytologiques  bien  distincts  de  ceux  trouvés  chez  les 
autres  espèces.  On  doit  remarquer  que  cette  espèce  appartient  à  une 
famille  qui  semble  caractérisée  par  un  nombre  de  chromosomes 
assez  bas  (22  chez  Succinea  putris,  d'après  nos  résultats;  20  chez 
Succinea  ovalis,  d'après  ceux  de  Hickmann). 

Reprenons  les  divers  résultats  trouvés  chez  les  Helicidae.  Les 
trois  espèces  du  genre  Hélix  étudiées  (Hélix  pomatia,  aspersa, 
apertaj  forment  un  groupe  assez  homogène  à  27  éléments.  Ce  nombre 
27  semble  donc  être  caractéristique  du  genre  Hélix  (ceci  demanderait 
évidemment  à  être  confirmé  sur  un  beaucoup  plus  grand  nombre 
d'espèces).  Par  contre,  les  caractères  cytologiques  ne  nous  indiquent 
pas  les  coupures  en  scus-genres  (les  trois  espèces  citées  plus  haut 
appartiennent  en  effet  à  trois  sous-genres  différents).  Il  y  a  de  bonnes 
raisons  de  penser  que  ces  divisions  sont  assez  artificielles. 

Les  trois  espèces  d'Archelix  étudiées  ont  également  le  même 
nombre  de  chromosomes.  Remarquons  cependant  que  ce  groupe 
n'a  pas  l'homogénéité  du  précédent  et  que  Y Archelix  hieroglyphicula 
présente  certains  caractères  cytologiques  qui  le  séparent  un  peu 
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des  deux  autres  espèces  étudiées.  Nous  avons  vu  d'ailleurs  que  la 
position  de  Y Archelix  hieroglyphicula  est  assez  discutée  et,  pour 
résoudre  la  question,  il  faudrait  étudier  les  chromosomes  des 
espèces  appartenant  aux  groupes  dont  on  l'a  rapproché  (Alabas- 
trina,  Massi/lea.  etc.). 

Le  genre  Cepaea  et  ses  rapports  avec  Pseudotachea  litturata  ont 
déjà  été  discutés  dans  un  travail  antérieur.  Rappelons  cependant 
la  similitude  des  formules  chromosomiques  des  deux  espèces  si 
proches:  C.  hortensis  et  C.  nemoralis.  C.  sylvatica  et  C.  vindobonensis 
ont  le  même  nombre  brut  de  chromosomes,  mais  quelques  caractères 
du  C.  sylvatica  lui  sont  assez  particuliers.  Il  est  intéressant  de 
constater  que,  dans  ce  genre  bien  homogène,  on  observe  une  certaine 
variété  dans  les  formules  chromosomiques  (formule  à  22  chromo- 
somes dont  un  très  grand,  formule  à  25  chromosomes  mais  présen- 
tant d'après  les  figures  goniales  déjà  des  chromosomes  en  forme 
de  V). 

Pseudotachea  litturata  a  une  formule  ressemblant  beaucoup  à  celle 
(Y hortensis  nemoralis.  On  peut  se  demander  si  sa  classification  dans 
un  genre  différent  est  justifiée.  L'étude  des  chromosomes  du  Pseudo- 
tachea splendida  résoudra  peut-être  cette  question. 

Helicigona  lapicida  et  Arianta  arbustorum,  qui  ont  des  aspects 
conehyologiques  si  différents,  ont  été  rapprochés  du  point  de  vue 
anatomique.  Il  est  intéressant  de  constater  que  le  point  de  vue 
cytologique  confirme  cette  opinion. 

On  doit  néanmoins  les  placer  dans  deux  genres  différents,  comme 
le  l'ont  beaucoup  de  syst éinat iciens,  leur  nombre  de  chromosomes 
et  l'aspect  des  figures  étant  un  peu  dissemblables. 

(liiez  les  petites  espèces  ( Fruticolidae  de  von  Ihering),  Theba 
carthusiana  occupe  une  position  systématique  intéressante.  En 
effet,  les  Theba  ont  été  rapprochées  des  Helicellinae,  dont  elles 
possèdent  certaines  particularités  anatomiques  (muscle  rétracteur 
du  tentacule  oculaire  droit  indépendant  et  passant  à  gauche  de 
l'appareil  génital).  Cependant,  la  plupart  des  auteurs  la  plaçaient 
dans  la  famille  des  Fruticicolinae.  On  admet  actuellement  que  les 
Theba  forment  une  sous-famille  spéciale,  celle  des  Thebinae. 

\n  point  de  vue  cytologique,  Theba  carthusiana  se  rapproche  des 
deux  espèces  étudiées  de  Fruticicolinae  ( Monacha  incarnata, 
Ihjgromia  ci/ictellaj.  Par  contre,  elle  a  un  aspect  assez  différent  de 
celui  observé  chez  Helicella  obvia.  Nous  n'avons  pas  étudié  assez 
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d'espèces  de  Fruticicolinae  ni  de  Thebinae  pour  nous  permettre  de 
donner  une  opinion  sur  Ih  distinction  d'une  sous-famille  parti- 
culière de  Thebinae. 

Chez  les  Fruticicolinae,  les  deux  espèces  étudiées  appartenant  à 
deux  genres  bien  distincts  du  point  de  vue  anatomique  (Hygromia 
et  Monacha)  ont  des  nombres  chromosomiques  assez  différents 
(21  et  24). 

Chez  les  Jfelicellinae,  Helicella  obvia  et  Cochlicella  acuta  ont  des 
formules  chromosomiques  bien  différentes.  Elles  appartiennent 
certainement  à  deux  genres  nettement  différents. 

La  sous-famille  des  Helicellinae  offre  un  champ  d'étude  intéres- 
sant au  point  de  vue  cytologique,  car  on  sait  la  difficulté  que  l'on 
rencontre  dans  la  classification  des  espèces  de  ce  groupe.  On  peut  se 
demander  si  les  formules  chromosomiques  sont  très  semblables 
chez  les  diverses  espèces,  ou  si  au  contraire  elles  offrent  une  assez 
grande  diversité  pour  permettre  des  comparaisons  qui  auraient 
alors  une  grande  valeur  pour  la  systématique  de  ce  groupe. 
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CONCLUSIONS 

1.  Les  trois  familles  de  Pulmonés  stylommatophores  que  nous 
avons  examinées  se  distinguent  nettement  du  point  de  vue  cyto- 
logique.  Les  deux  familles  des  Helicidae  et  Eulotidae  sont  certaine- 
ment très  voisines. 

2.  Il  existe  une  coupure  assez  nette  entre  les  caractères  cytolo- 
giques  des  Fruticicolinae,  Thebinae,  d'une  part,  et  ceux  des 
Helicinae  et  Helicigoninae,  d'autre  part. 

Les  Helicellinae  semblent  avoir  des  caractères  qui  leur  sont  assez 
particuliers. 

3.  Les  Helicinae  forment  un  groupe  offrant  des  caractères  assez 
homogènes  et  bien  distincts  de  ceux  rencontrés  chez  les  deux  espèces 
étudiées  A' Helicigoninae. 

4.  Chez  les  Helicinae,  on  peut  distinguer  trois  complexes  cyto- 
logiques,  correspondant  à  trois  genres  différents: 

1°  Complexe  Cepaea-Pseiidotachea  ; 

2°  Complexe  Archelix; 

3°  Complexe  Hélix. 

5.  Les  genres  offrent  d'une  manière  générale  des  caractères 
cytologiques  bien  distincts  et  sont  presque  toujours  caractérisés 
par  le  même  nombre  de  chromosomes. 

6.  Des  espèces  appartenant  à  des  groupes  systématiques  bien 
différents  peuvent  présenter  le  même  nombre  de  chromosomes 
(Archelix  et  Helicella  obvia,  Theba  carthusiana  et  Cochlicella  acuta, 
Cepaea  nemoralis  et  Succinea  putris).  Mais  l'aspect  des  chromosomes 
(taille,  disposition)  et  l'allure  générale  des  figures  sont  alors  si 
différents  qu'il  ne  peut  exister  aucune  confusion  possible. 
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Cette  étude  ne  porte  pas  sur  un  nombre  d'espèces  assez  grand 
pour  qu'on  puisse  en  tirer  des  conclusions  pratiques  relatives  à 
la  classification  des  espèces  que  nous  avons  examinées.  Elle  prouve 
cependant  que  les  caractères  chromosomiques  chez  les  Pulmonés 
ont  une  grande  valeur  systématique.  On  peut  déjà  prévoir  que  des 
études  de  ce  genre  pourront  rendre  des  services  dans  la  classification 
de  certaines  espèces  de  position  encore  incertaine.  Une  étude  plus 
vaste  permettrait  également  de  s'assurer  si  le  même  nombre  de 
chromosomes  ou  des  formules  très  voisines  sont  bien  caractéristiques 
d'un  genre  chez  les  Helicidae.  Si  cela  était  le  cas,  on  disposerait 
alors  d'une  base  solide  pour  poursuivre  ces  études  dans  le  cas 
d'espèces  dont  les  affinités  vis-à-vis  de  tel  ou  tel  genre  sont  difficiles 
à  établir. 

Nous  pouvons  conclure  que  chez  les  Pulmonés  comme  chez 
beaucoup  d'autres  groupes  d'animaux,  les  études  de  cytologie 
comparée  sont  susceptibles  d'apporter  une  contribution  efficace  aux 
problèmes  de  l'espèce. 
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INTRODUCTION 


C'est  en  été  1930  que  MM.  les  professeurs  Murisier  et  Matthey 
nie  proposèrent  d'entreprendre  l'étude  de  la  vie  animale  dans  les 
galeries  des  mines  de  Bex.  Avant  d'aller  plus  loin,  qu'il  me  soit 
permis  de  leur  exprimer  toute  ma  gratitude  pour  les  conseils  et 
encouragements  qu'ils  n'ont  cessé  de  me  prodiguer.  M.  le  professeur 
Murisier  a  en  outre  passé  de  nombreuses  heures  à  vérifier  avec  moi 
les  déterminations  d'espèces  difficiles,  spécialement  les  Infusoires 
et  les  Nématodes.  Avec  un  très  grand  dévouement,  il  a  mis  à  ma 
disposition  tout  ce  dont  j'avais  besoin,  livres  et  matériel.  Je  le 
remercie  tout  particulièrement. 

Le  Dr  de  Beaumont,  chef  de  travaux,  m'a  conseillé  pour  l'ento- 
mologie. Le  professeur  Galli-Valério  m'a  toujours  fourni  les 
renseignements  demandés,  et  prêté  les  ouvrages  de  sa  bibliothèque 
personnelle.  M.  le  Dr  Faes,  directeur  de  la  Station  fédérale  d'essais 
viticoles,  à  Lausanne,  m'a  autorisé  à  consulter  les  nombreuses 
publications  que  reçoit  son  Institut.  Je  remercie  de  tout  cœur  ces 
trois  savants. 

D'autre  part,  il  m'était  impossible  d'étudier  moi-même  tous  les 
groupes  représentés  dans  le  domaine  exploré;  aussi  ai-je  dû  avoir 
recours  à  des  spécialistes,  qui  acceptèrent  de  déterminer  mes  exem- 
plaires ou  de  vérifier  mes  conclusions,  et  auxquels  je  dois  de  précieux 
conseils  techniques. 

Ce  sont  : 

Nématodes:     Dr  B.  Hofmânner,  La  Chaux-de-Fonds, 

Dr  W.  Schneider,  Directeur  de  la  Station  limno- 
logique,  Niederrhein,  Krefeld-H nelserberg, 

Dr  G.  Steiner,  Senior  Nemalologist ,  Lnited  States 
Département  of  Agriculture,  Washington, 

I)r  W.  Chitwood,  collaborateur  du  Dr  Steiner; 
Oligochètes:     Dr  E.  Piguet,  Neuchâtel, 

Mlle  Tétry,  Institut  de  Zoologie,  Nancy; 
Crustacés:       Prof.  Delachaux,  Neuchâtel, 

D1  Thiébaud,  Bienne; 
Arachnides:     l)r  de  Lesseht,  I > i m  liillon  (Vaud)  (Araignées), 

Dr  C.  Walter,  Riehen  (Hydrachnes), 

l)r  J.  SciiW'KiZKM,  Birsfelden  (Acariens); 
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Myriapodes 
Collemboles 


Dr  J.  Carl,  Genève; 

Prof.  Dr  E.  Handschin,  Bâle, 

Dr  Denis,  Institut  de  Zoologie,  Dijon; 

Dr  G.  Enderlein,  Berlin; 

Dr  Lautneb,  Zurich, 

Dr  Maurice  Pic,  Digoin  (Haute-Saône); 

Prof.    Dr    Galli-Valerio,    Lausanne;  f  Prof.  Dr 


Orthoptères 
Coléoptères: 


Diptères  : 


A.  Naville,  Constantinople  ;  Dr  Séguy,  Paris; 
Dr  Richards,  Londres;  Dr  Lengersdorff,  Beuel- 
Bonn  ; 


Bactériologie:  Prof  Dr  Galli-Valério. 

M.  Georges  Tecon,  chimiste  aux  Services  industriels  de  la  ville 
de  Lausanne,  m'ayant  aimablement  offert  de  faire  les  analyses  des 
divers  milieux,  j'ai  eu  recours  à  lui  pour  les  eaux  et  pour  l'air. 

M.  le  Dr  Trabaud,  pharmacien  à  Béziers  (Hérault),  m'a  obli- 
geamment envoyé  la  littérature  concernant  les  barégines,  et  en 
particulier  sa  thèse  de  doctorat. 

M.  le  Dr  Laurain,  secrétaire  de  la  Société  médicale  de  Barèges, 
m'a  fourni  de  précieuses  indications  bibliographiques  au  sujet  de 
ces  mêmes  barégines. 

Je  ne  serais  pas  arrivé  facilement  au  bout  de  mon  travail,  si 
M.  G.  Aubort,  Directeur  du  Collège  d'Aigle,  ne  m'avait  élaboré  un 
horaire  d'enseignement  me  laissant  le  temps  nécessaire  pour  les 
recherches  que  je  poursuivais. 

Enfin,  M.  l'ingénieur  Chevalley,  Directeur  de  la  Compagnie 
des  Mines  et  Salines  de  Bex,  et  ses  contremaîtres,  MM.  Ruchet 
et  Roux,  ont  fait  tout  ce  qui  était  en  leur  pouvoir  pour  faciliter 
ma  tâche. 

Que  tous  veuillent  bien  croire  à  ma  profonde  gratitude. 

J'exprimerai  encore  ma  reconnaissance  à  la  Société  vaudoise 
des  Sciences  naturelles  (Fonds  Agassiz)  et  à  la  Société  académique 
vaudoise,  dont  les  généreuses  subventions  ont  grandement  facilité 
la  publication  de  ce  mémoire. 


A)  L'ÉTUDE  DE  LA  FAUNE  DES  GALERIES  DE  MINES 


Historique. 

En  1907,  Racowitza  (1907)  écrivait  dans  son  «Essai  sur  1rs 
problèmes  biospéologiques  »:  «...Somme  toute,  les  cavernes  arti- 
ficielles  jouent  un  rôle  à  peu  près  nul  en  biospéologie ;  je  vais  donc 
les  laisser  de  côté  dans  les  considérations  qui  vont  suivre...  ». 

Son  collaborateur,  Jeannel  (1926),  affirme  au  contraire:  «Les 
mines  abandonnées,  catacombes,  les  souterrains  de  toute  nature, 
les  conduites  d'eau  souterraines,  sont  autant  d'habitats  qui  doivent 
être  compris  dans  le  domaine  souterrain.  Leur  importance  est  loin 
d'être  négligeable,  car  leur  faune  est  souvent  fort  riche  et  permet  de 
taire  d'utiles  observations  sur  le  mode  de  peuplement  des  cavernes  .» 

En  vingt  ans,  l'idée  a  fait  du  chemin... 

Cuénot  (1932)  consacre  quelques  pages  à  la  faune  d'une  ancienne 
galerie  abandonnée,  aux  environs  de  Nancy,  dans  laquelle  il  a 
trouvé  un  grand  nombre  d'espèces;  il  note  qu'aucune  modification 
due  au  milieu  n'est  apparue,  la  majorité  des  espèces  étant  de  simples 
lin  iluges  ou  des  troglophiles.  Les  troglobies  y  sont  rares. 

.1.  Denis  (1930),  publie  une  étude  sur  les  Araignées  des  houillères 
de  France,  et  étudie  les  conditions  de  vie  dans  ce  milieu. 

A  la  lin  de  mes  recherches  (1936),  j'ai  eu  connaissance  du  très 
beau  travail  de  B.  1 1  n  atewytsch  (1929),  sur  la  faune  des  galeries 
des  mines  de  Schneeberg,  dans  l'Erzgebirge.  Cet  auteur  a  trouvé 
7."i  Métazoaires,  soit  34  Vers,  38  Arthropodes  et  3  Mollusques.  Il 
crée  six  espèces  nouvelles  de  Nématodes  et  un  Opilion.  Comme 
cavernicoles  vrais,  il  ne  cite  que  deux  espèces:  Niphargus  puteanus 
C.  L.  Koch  et  Lepidocyrtus  cavernarum  Moniez.  Le  reste  est  simple- 
ment troglophile.  Les  Protozoaires,  au  nombre  d'une  cinquantaine 
environ,  ont  été  étudiés  par  son  collaborateur  Wetzel,  et  ne  pré- 
sentent aucun  caractère  qui  les  distingue  de  leurs  congénères  de 
l'extérieur.  L'auteur  étudie  les  conditions  de  vie  dans  le  domaine 
qu'il  a  exploré,  les  modes  de  pénétration.  Je  dois  dire  d'emblée  que 
les  observations  que  j'ai  faites  à  Bex  confirment  en  tous  points  celles 
de  Hnatewyts*  h,  dont  l'étude  contient  une  abondante  bibliogra 
phie.  Sur  .;|  travaux  concernant  la  faune  obscuricole,  4  seulement 
sont  consacrés  aux  cavernes  artificielles.  Ce  sont  ceux  de  Schneider 
(1885-1886),  Riehn  (1912),  Arndt  (1923)  et  Buttner  (1926). 

Riehn  a  trouvé,  dans  diverses  mines  d'Allemagne,  11  Coléop- 
tères, troglophiles,  sans  caractères  adaptatifs. 
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Arndt  décrit  19  espèces,  dont  6  Diptères,  7  Aptèrygotes,  1  My- 
riapode  et  1  Ver.  Il  ne  donne  aucune  indication  biologique. 

Bùttner  (1923-26),  examinant  12  galeries  abandonnées  et 
2  cavernes  de  la  région  de  Zwickau,  a  trouvé  81  espèces,  soit: 

I  Mammifère,  2  Ampbibiens,  6  Mollusques,  14  Araignées,  3  Myria- 
podes, 1  Symphile,  2  Chilopodes,  4  Aselles,  2  Copépodes,  22  Dip- 
tères, 1  Hémiptère,  4  Coléoptères,  3  Lépidoptères,  1  Orthoptère, 
12  Collemboles,  3  Vers.  Il  ne  signale  pas  de  cavernicoles  vrais. 
Des  Protozoaires  n'ont  pas  été  examinés,  et,  comme  Hnatewytsch, 
j'ai  l'impression  que  les  Vers  et  les  Copépodes  ont  été  recherchés 
superficiellement.  C'est  presque  la  faune  d'une  cave. 

Enfin,  au  moment  de  mettre  le  point  final  à  cette  première  partie 
(1937),  m'est  parvenu  le  travail  de  Husson  (1936  a)  donnant  les 
résultats  de  l'exploration  de  diverses  mines  de  Lorraine,  des 
Ardennes  et  des  Vosges,  dont  plusieurs  sont  abandonnées  depuis 
longtemps.  L'auteur  arrive  aux  mêmes  conclusions  que  moi-même 
quant  à  la  composition  de  la  faune,  et  à  son  mode  de  pénétration. 

II  semble  être  partisan  de  la  théorie  de  la  préadaptation;  une  partie 
des  animaux  trouvés  dans  les  diverses  mines  y  seraient  entrés 
activement,  poussés  par  la  nécessité,  victimes  de  leur  constitution 
qui  réclamait  une  température  et  une  humidité  constantes.  La  liste 
des  captures  renferme:  1  Turbellarié,  15  Oligochètes,  1  Gordiidé, 
1  Hirudinée,  4  Mollusques,  4  Amphipodes,  5  Isopodes,  10  Araignées, 
1  Pseudoscorpion,  2  Opilions,  22  Acariens,  5  Pauropodes,  11  Diplo- 
podes,  1  Chilopode,  1  Thysanoure,  27  Collemboles,  1  Orthoptère, 
1  Copéognathe,  1  Rhynchote,  6  Trychoptères,  2  Lépidoptères, 
1  Hyménoptère,  9  Coléoptères,  27  Diptères,  5  Vertébrés;  soit  en 
tout,  compte  tenu  de  la  faune  des  entrées,  167  espèces.  Là  encore, 
il  n'est  fait  aucune  mention  des  Infusoires,  des  Rotateurs,  des  Néma- 
todes.  Comme  troglobies,  Hussox  trouve  Niphargus  Virei  Chevreux, 
Ar.  puteanus  Koch  et  V.  jontanus  Bâtes.  En  outre,  de  nombreux 
troglophiles  vivent  dans  ces  mines,  où  ils  sont  parfaitement  accli- 
matés, et  y  font  souche  (Porrhomma  proserpina  Sim.,  Linopodes 
motatorius  L.,  Proterojulus  fusais  Am  St.,  Tomocerus  minor  Lubb.) 
ce  qui  est  le  cas  aussi  à  Bex.  L'auteur  ne  découvre  aucun  caractère 
adaptatif,  aucune  modification  due  au  milieu,  aucune  différence 
entre  les  individus  de  l'extérieur  et  ceux  de  l'intérieur.  Il  lui  semble, 
en  outre,  qu'en  100  ans  et  plus,  l'influence  du  milieu  aurait  dû  se 
faire  sentir,  si  vraiment  le  milieu  a  une  action  quelconque. 
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13)  LES  SALINES  DE  BEX  (VAUD) 
I.  Topographie  générale. 

Les  Mines  de  Bex  sonl  situées  sur  le  territoire  des  communes  de 

Bex  et  d'(  )|lon  (  I  .es  Vaux).  I  m  court  résume  îles  f  »  f  1 1 1  «  ■  i  |  >  ;  1 1  <  *  s  phases 

de  leur  développement  permettra  de  fixer  l'ancienneté  des  diverses 
régions  de  ce  vaste  réseau  souterrain  d'environ  "t11  km.  Les  rensei- 
gnements nul  été  puisés  dans  l'ouvrage  de  R.v.mbkrt  (  1871)  et  dans 
l'importante  étude  consacrée  par  I'ai  m  (l'.i'JI)  a  l'exploit ;it  khi 
dont  il  ;i\;iit  la  responsabilité. 

Le  plan  ci-contre  (fig.  2)  ne  mentionne  que  les  galeries  principales 

sans  entrer  dans  les  détails  mut  i  lf>.  ^    Meurent  aussi  l'altitudi'  des 

diverses  entrées  et  la  date  de  leur  ouverture. 

I  ne  source  salée  a  été  exploitée  au  Fondement  dés  le  XVIe  siècle 
par  les  habitants  d'Arveyes.  Kl  le  fui  captée  en  1084.  Dès  lors,  et 
pendanl  toute  la  lin  du  W  IIe  siècle  et  tout  le  W  IIIe,  ce  lut  une 
recherche  perpétuelle  de  I  eau  salée.  En  effet,  après  chaque  nouveau 
captage,  la  salure  restait  forte  quelque  temps,  mais  ne  tardait  pas 
à  diminuer  rapidement,  de  telle  sorte  qu'il  fallait  chercher  toujours 
plus  lias.  De  la  l'origine  des  trois  galeries  superposées  du  Fonde- 
ment. Les  mineurs  avaient  constate  que  la  roche  salifère  était  noue, 
schisteuse,  et  lui  avaient  donne  le  nom  de  Cylindre  •  qui  lui  est 
resté.  Celui-ci  fut  attaqué  de  tons  les  côtés  :  on  continua  à  descendre. 
<  m  le  cribla  littéralement  de  couloirs  et  d'escaliers,  dont  l'ensemble 
Forme  le  •  Labyrinthe»,  ('.'est  là  que  se  trouvent  les  galeries  de 
I  Angle,  du  Trésor,  des  Abaissements,  de  Saint-Louis,  le  Réservoir 
de  la  Pompe  Vnsermet,  dont  il  sera  question  dans  ce  travail. 

Mais  les  matériaux  étant  de  plus  en  plus  difficiles  a  évacuer  par 

le  liant ,  on  creusa .  de  11  »Sf  i  à  I  »  '>'  '  I ,  l'eut  ree  1 1  u  (  '.ou  la I  .  ipi  i  re jnigna  it  . 

après  720  m.  de  parcours  souterrain,  la  partie  inférieure  du  Laby- 
rinthe. I  n  escalier  de  i58  marches  la  reliait  aux  travaux  ilu  Fonde- 
ment. Les  recherches  se  poursuivant  encore  plus  bas,  cette  galerie 
devint  vite  inutilisable,  el  en  \~2>>  déjà,  il  fallut  attaquer  la  mon 
tagne  à  un  niveau  intérieur.  On  commença  alors  le  couloir  du 
Bouillet.  Pour  des  raisons  qu'il  n'est  pas  nécessaire  d'exposer  ici, 
ces  travaux  furent  abandonnés  en  1 7 "_i ' » .  à  500  m.  de  profondeur 
horizontale.  On  prêtera  creuser  un  puits  vertical  depuis  le  Coulât, 
1  actuel  Puits  du  Jour.  Travail  sans  aucun  profit,  puisqu'en  1811, 
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le  projet  du  BouilJet  fut  repris.  La  galerie  devait  rejoindre  un  escalier 
de  736  marches  descendant  du  Coulât.  La  rencontre  eut  lieu  en 


M-d.  d'après  le  plan  delà  Comp  -e des  mines  et  saines. 

Fig.  1.  —  Plan  général  des  mines  de  Bex.   Cliché    Dict.  géogr.  de  la  Suisse. 
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1816  et  le  creusement  fut  continué,  afin  de  gagner  le  bas  du  Puits 
de  la  Providence,  qui  n'est  autre  que  le  prolongement  de  celui  du 
Jour,  à  peu  de  choses  près,  et  qui  date  de  cette  même  époque. 

C'est  à  ce  moment  que  fut  découverte  la  roche  salée  du  Bouillet, 
dans  laquelle  on  établit,  de  1867  à  1877,  la  tranchée  du  même  nom. 

De  la  mine  du  Bouillet  part  une  courte  collatérale,  le  couloir 
Sainte- Hélène,  aux  eaux  sulfureuses.  Le  grisou  y  fit  son  apparition, 
et,  en  1842,  tua  trois  hommes.  Ce  gaz,  capté,  servit  à  éclairer  les 
installations  souterraines  pendant  15  ans  environ.  Enfin,  du  Bouillet 
encore,  descend  le  puits  de  215  m.,  prolongé  par  un  trou  de  sonde 
de  40  m.  Le  fond  en  est  à  35  m.  au-dessous  du  niveau  du  Léman. 
La  galerie  de  la  Barmaz,  creusée  en  1883,  le  relie  à  la  sortie  de 
Sublin,  près  du  Bévieux. 

Rappelons  ici  la  mémoire  des  principaux  réalisateurs  de  cette 
vaste  exploitation:  de  Rovéréaz,  père  et  fils,  Wild,  Struve,  de 
Charpentier,  dont  le  souvenir  hante  le  visiteur  à  chaque  pas. 

Nous  avons  donc  ainsi  trois  groupes  d'exploitation,  soit  le  Fonde- 
ment, le  Coulât  et  le  Bévieux,  reliés  entre  eux.  En  1895,  une  irruption 
de  la  Gryonne  inonda  le  fond  de  la  Tranchée  et  du  Puits  du  Bouillet. 

A  part  cela,  Wild  (1788)  ouvrit,  en  1790,  la  mine  des  Vaux,  sous 
Chesières,  éboulée  depuis  lors,  et  remise  en  état  en  1918.  Une  galerie 
descendante  permet  d'en  sortir  aux  Larzeys.  Le  projet  de  Wild 
prévoyait  le  ra1 1  achement  des  Vaux  aux  exploitations  plus  anciennes 
de  Salins  (Panex),  et  de  Fontaine  Salée  (Exergillod),  en  passant 
sous  le  Chamossaire.  Toute  cette  région  supérieure  est,  pour  le 
moment,  gardée  comme  réserve. 

Au  début,  on  dessalait  la  roche  sur  place,  en  l'inondant,  et  l'eau 
saturée  de  sel  était  conduite  aux  Levons  (établissement  actuelle- 
ment abandonné)  et  au  Révieux,  pour  l'évaporer.  De  riOS  jours,  on 
se  contente  de  percer  la  roche  salée  de  trous  de  sonde,  profonds  de 
500  m.  souvent,  dans  le  but  d'y  couper  des  filets  d'eau  salée. 

Parmi  les  travaux  récents,  datant  de  la  période  d'après  guerre, 
signalons  encore  le  prolongement  de  la  galerie  du  Bouillet  (couloirs 
de  l'Armistice,  de  la  Paix). 

2.  Galeries  et  stations  explorées. 

Il  va  de  très  grandes  différences  dans  le  peuplement  des  diverses 
galeries.  D'une  façon  générale,  les  parties  les  plus  profondes  et 
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dépourvues  d'infiltrations  ne  présentent  aucun  intérêt  et  sont 
inhabitées.  Tout  au  plus  y  rencontre-t-on  de  temps  en  temps  une 
souris...  C'est  le  cas  de  la  majeure  partie  des  couloirs  du  Fondement 
et  du  fond  du  Coulât.  Dans  ces  exploitations,  il  n'y  a  que  le  Puits 
du  Jour,  en  communication  directe  avec  l'extérieur,  le  dessaloir 
du  Trésor,  les  galeries  de  l'Angle  et  de  Saint-Louis,  le  Réservoir  de 
la  Pompe  Ansermet,  qui  hébergent  une  faune  ou  une  flore  restreintes. 

1 1  en  est  tout  autrement  des  galeries  principales  du  Coulât  et 
du  Bouillet.  C'est  surtout  dans  cette  dernière  que  j'ai  fait  la  plus 
grande  partie  des  récoltes.  Les  stations  habitées  se  sont  révélées 
d'emblée  si  nombreuses,  les  ressources  alimentaires  si  abondantes 
qu'il  m'était  impossible  de  tout  voir  en  une  seule  visite.  J'ai  dû 
partager  cette  galerie  en  deux  tronçons,  le  premier  allant  de  la 
porte  médiane  à  Sainte-Hélène,  le  deuxième  de  cet  endroit  à 
Saint -Pierre.  Dans  chacune  de  ces  moitiés,  j'ai  repéré  une  vingtaine 
de  localités,  représentées  sur  le  plan  (fig.  3)  par  un  numéro  d'ordre 
(c'est  le  numéro  du  prélèvement  opéré  le  jour  où  j'ai  adopté  ce 
mode  de  faire).  Les  endroits  des  récoltes  sont  ainsi  fixés  avec  pré- 
cision, il  sera  facile  de  les  retrouver  éventuellement  pour  la  vérifi- 
cation d'une  espèce  douteuse,  ou  pour  constater  si,  au  cours  des 
ans,  il  y  a  eu  un  changement  dans  l'équilibre  de  la  faune. 

1  )u  réseau  du  Bouillet,  j'ai  exploré  encore  les  salles  de  la  Tranchée 
(salle  des  tables),  les  locaux  inondés  situés  sous  celles-ci,  les  latrines 
installées  dans  un  ancien  dessaloir  sous  le  Colimaçon  (couloir  en 
spirale  creusé  au  bas  de  l'escalier  de  736  marches)  et  la  Galerie 
Sainte-Hélène. 

Au  Coulât,  les  endroits  habités  sont  moins  nombreux.  Ce  couloir 
n'a  pas  été  visité  si  régulièrement,  mais  je  l'ai  cependant  parcouru 
une  quinzaine  de  fois. 

Je  nie  suis  dès  le  début  attaché  aux  parties  profondes,  c'est-à-dire 
aux  régions  situées  à  l'intérieur  de  la  porte  médiane  du  Bouillet, 
pensant  y  trouver  la  faune  la  plus  caractéristique  et  vraiment 
ohsciiricole.  Ce  n'est  (pie  vers  la  lin  de  mes  recherches  (pie  j'ai  exploré 
aussi  les  abords  des  entrées  et  les  parties  initiales  des  galeries,  ceci 
dans  un  but  de  comparaison.  Il  en  est  de  même  de  la  mine  des  Vaux, 
que  je  n'ai  inspectée  que  dix  fois  environ.  Enfin,  les  réservoirs 
d'eau  salée  de  l'exploitation  du  Bouillet  n'ont  pas  échappé  à  ma 
curiosité. 
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a)  Conditions  géologiques  et  lithologiques. 

Les  mines  de  Bex  sont  situées  dans  une  des  régions  les  plus  dislo- 
quées de  notre  pays.  Les  renseignements  qui  suivent  sont  tirés  d'un 
rapport,  adressé  en  1914  à  la  Compagnie  des  Mines  et  Salines  de 
Bex,  par  M.  le  Prof.  M.  Lugeon  (1914). 

Les  couloirs  traversent  des  terrains  secondaires  et  tertiaires. 
Les  premiers  comprennent,  dans  les  régions  explorées: 

1°  le  Lias  (Aalénien,  Toarcien,  Sinémurien),  qui  forme  la  «  noire  » 
des  mineurs. 

2°  le  Trias  («grise»  des  mineurs),  qui  constitue  la  «  roche  salifère  » 
des  anciens  auteurs.  Exceptionnellement,  celle-ci  se  transforme  à 
l'intérieur  en  gypse,  surtout  dans  les  régions  humides.  C'est  là 
encore  qu'on  trouve  le  gypse  à  gros  grains,  si  spécial,  que  l'on 
considère  comme  de  la  roche  salifere  qui  aurait  perdu  sou  sel.  les 
vides  laissés  par  le  départ  de  ce  dernier  ayant  été  remplacés  par 
du  gypse  cristallisé  postérieur  à  la  sédimentation  de  la  roche. 

Quant  aux  terrains  tertiaires,  ils  sont  formés  par  le  Flysch.  Ils 
constituent  le  fameux  «  Cylindre  ». 

La  galerie  des  Vaux  accomplit  les  400  m.  initiaux  de  son  trajet 
dans  une  moraine  très  fine  et  compacte,  pour  aboutir  ensuite  dans 
l'anhydrite. 

La  galerie  du  Bouillet  traverse  donc,  de  l'extérieur  vers  l'intérieur, 
les  terrains  suivants  (distances  approximatives  relevées  sur  le  plan 
au  1  :  10.000)  : 


A-B  anhydrite 

:;<'<i 

m. 

pas  d'infiltrations,  sauf  au  début. 

B-C  lias 

185 

m. 

assez  humide.  Boisages. 

C-D  anhydrite 

30 

m. 

pas  d'infiltrations.  Boisé.  Friable. 

D-E  gypse  à  gros 

grains 

25 

m. 

Infiltrations.  Barégines.  H2  S. 

E-F  anhydrite 

30 

m. 

Pas  d'infiltrations. 

F-G  lias 

50 

m. 

id. 

G- H  anhydrite 

20 

m. 

id. 

H-J  lias 

225 

m. 

Par  endroits  très  friable.  Eau.  H2 

J-K  anhydrite 

30 

m. 

Pas  d'infiltrations 

K-L  lias 

25 

m. 

id. 

L-M  anhydrite 

70 

m. 

id. 
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M-N  lias  450  m.       En  majeure  partie  sans  infiltrations, 

sauf  aux  extrémités,  près  des  zones 
de  contact  avec  d'autres  couches, 
où  les  suintements  sont  abondants, 
avec  barégines,  tas  de  gypse  et  de 
soufre  mélangés,  H2  S  (stations 
285  et  environs). 

La  fin  de  la  galerie  se  trouve  dans  la  masse  d'anhydrite,  où  est 
creusée  la  Tranchée  du  Bouillet. 

La  galerie  du  Coulât  commence  dans  l'anhydrite,  accomplit  la 
majeure  partie  de  son  trajet  dans  le  Lias  pour  se  terminer  comme 
elle  a  débuté,  dans  l'anhydrite. 

C'est  donc  surtout  dans  le  Lias  et  dans  le  gypse  à  gros  grain  que 
sont  situées  les  principales  stations,  l'eau  y  étant  douce  ou  sulfu- 
reuse. L'anhydrite,  de  par  sa  nature  physique,  et  en  l'absence 
d'infiltrations,  n'abrite  aucune  vie,  sauf,  dans  les  zones  de  contact 
avec  d'autres  roches,  et  au  début  des  galeries  où  le  plafond  est 
mince.  La  localisation  des  colonies  animales  semble  donc  être  en 
rapport  avec  la  constitution  physique  des  roches,  et  dépend  de  leur 
perméabilité  à  l'eau,  celle-ci  jouant  un  rôle  prépondérant.  Quant 
les  eaux  contiennent  CaS04,  les  barégines  s'y  développent  facile- 
ment, et  c'est  là  un  facteur  favorable  de  peuplement  nouveau. 
La  nature  chimique  des  terrains,  CaS04  mis  à  part,  ne  paraît  jouer 
aucun  rôle.  D'ailleurs,  les  roches  de  Bex  ne  contiennent  aucun  sel 
toxique,  incompatible  avec  la  vie.  Si  les  roches  à  NaCl  sont  azoïques, 
ce  n'est  pas  à  cause  du  sel,  mais  grâce  à  leur  sécheresse. 

b)  Conditions  physiques. 

Obscurité:  Elle  est  complète  dans  la  majeure  partie  des 
mines.  Le  Puits  du  Joui',  malgré  ses  114  m.  de  profondeur  reçoit 
un  peu  de  lumière. 

Hamann  (in  Jeannel  op.  cit.)  admet  cependant  qu'une  très  faible 
quantité  de  lumière  réllérliie  pénètre  jusque  dans  les  parties  les 
plus  profondes  des  grottes,  cherchant  ainsi  à  expliquer  la  persistance 
de  formes  oculées  dans  ces  régions. 

Température  de  l'air:  A  proximité  des  entrées,  la 
température  de  l'air  suit  d'assez  près  les  variations  de  l'extérieur. 
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C'est  ainsi  qu'en  hiver,  le  sol  de  la  galerie  du  Bouillet  est  gelé 
jusqu'à  50  m.  environ  de  la  porte.  En  été,  j'ai  noté  un  maximum 
de  14°  à  cette  même  profondeur. 

Plus  on  pénètre  vers  l'intérieur,  plus  aussi  la  température  se 
stabilise,  pour  osciller  entre  12°  et  14°  près  de  la  galerie  Sainte- 
Hélène  (janvier  1932:  12°,  juin  1932:  14e).  A  cet  endroit,  l'air  est 
encore  agité  par  les  courants  dans  les  deux  sens  et  les  variations 
extérieures  peuvent  encore  se  faire  sentir.  Plus  loin,  dans  la  Tran- 
chée du  Bouillet,  par  exemple,  le  thermomètre  marque  toute  l'année 
16°,  dans  un  air  absolument  immobile.  Enfin,  tout  au  fond  de 
l'exploitation,  à  plus  de  2  km.  de  l'entrée,  la  température  se  main- 
tient toujours  à  19°. 

Ces  chiffres  n'ont  rien  de  remarquable,  et  sont  conformes  à  ce 
que  l'on  pouvait  prévoir.  Ils  confirment  aussi  les  observations  anté- 
rieures, résumées  par  Jeannel  (op.  cit.):  c'est  que  la  température 
des  grottes  et  des  cavernes  n'est  pas  aussi  constante  qu'on  le  suppose 
souvent,  mais  qu'elle  dépend  de  nombre  de  facteurs,  tels  la  pente, 
les  courants,  l'épaisseur  du  plafond,  l'altitude  et  la  latitude.  Je 
citerai  les  chiffres  donnés  par  Jeannel  pour  des  grottes  de  diverses 
régions,  la  profondeur  moyenne  étant  de  300  m.,  et  l'altitude 
considérée  voisine  de  celle  «lu  Bouillit,  suit  i''"1»  m. 

Algérie:  16,5°.  Pyrénées  espagnoles:  12,5e.  Pyrénées  françaises: 
11,5°.  Alpes  françaises:  IL.  Jura:  8°. 

Les  mines  du  Bouillet  ont,  elles,  une  température  moyenne  de 
13°  pour  des  conditions  comparables,  ce  qui  est  une  valeur  supé- 
rieure à  celle  des  grottes.  On  peut  expliquer  ce  fait  par  l'influence 
des  régions  profondes  qui  ont  réchauffé  l'air  descendant.  Les  galeries 
sont  étroites:  ce  sont  de  longs  boyaux,  bien  entourés  par  la  roche; 
les  courants  sont  atténués  par  les  portes,  fermées  la  plupart  du 
temps.  Les  grottes  sont  en  général  plus  larges,  mieux  aérées,  souvent 
moins  profondes. 

Hnatew  ytsch  (op.  cit.)  a  mesuré  dans  les  mines  de  Schneeberg 
une  variation  annuelle  de  3°  (9  à  12°).  Ces  mines  sont  situées  plus 
au  nord,  elles  ont  de  multiples  ouvertures,  et  sont,  d'après  cet 
auteur,  souvent  parcourues  par  de  violents  courants  d'air. 

Température  de  l'eau:  L'eau  est  en  général  plus  froide 
que  l'air,  ce  qui  était  connu.  En  général  il  ne  s'agit  que  d'une 
différence  de  1e  ou  moins.  J'ai  noté  les  chiffres  suivants: 
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Dates 

Endroits  (Bouillet) 

Air 

Eau 

IX.1932 

Galerie  principale,        stat.  305 

12° 

11° 

IX. 1932 

Galerie  Sainte-Hélène,  stat.  281 

11,8° 

IX. 1936 

Galerie  Sainte-Hélène,  stat.  281 

14° 

13° 

IX.  1936 

Tranchée  du  Bouillet 

16° 

15,2° 

L'eau  du  Réservoir  de  la  Pompe  Ansermet,  au  fond  du  Coulât, 
a  une  température  de  14,3°. 

Air:  L'air  de  la  galerie  du  Bouillet  étant  constamment  renouvelé, 
il  était  inutile  d'en  faire  l'analyse.  Tout  au  plus  faut-il  signaler  la 
présence  de  H2  S,  en  aval  ou  en  amont  de  Sainte-Hélène,  suivant 
la  direction  des  courants. 

Par  contre,  il  était  intéressant  de  connaître  sa  composition  dans 
les  galeries  à  air  confiné. 

J'ai  fait  le  15  novembre  1936,  un  prélèvement  près  des  tables 
de  la  Tranchée.  La  température  était  de  16°.  Voici  le  résultat: 

N:  79,1%.    0:  20,7%.    C02:  0,2%. 

La  teneur  en  C02  correspond  simplement  à  celle  d'un  air  confiné 
ordinaire. 

La  galerie  Saint-Louis  se  termine  en  cul  de  sac.  L'air  ne  s'y 
renouvelle  que  rarement,  par  aération  provoquée,  au  moment 
où  les  ouvriers  doivent  y  travailler.  Dans  les  conditions  habituelles, 
la  lampe  à  acétylène  s'y  éteint.  Le  15  novembre  1936  également, 
j'ai  été  étonné  de  pouvoir  aller  jusqu'au  fond  du  couloir  sans  être 
incommodé.  Le  parcours  avait  été  aéré  trois  jours  auparavant. 
J'ai  tout  de  môme  fait  une  prise  d'air,  afin  de  suivre  les  progrès 
de  sa  viciât  ion.  L'analyse  a  donné  le  résultat  suivant: 


N 

0 

co2 

Au  sol  ...  . 

81.50 

16.20 

2.30 

A  1  m.  80     .  . 

82.00 

17.00 

1.00 

Le  7  décembre  suivant,  sans  aération  intermédiaire,  il  nous  a  été 
impossible  de  pénétrer  plus  loin  que  la  galerie  de  l'Angle.  La  lampe 
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s'éteignait,  le  papier  refusait  de  prendre  feu  et  les  allumettes  fusaient 
avec  une  lueur  rouge.  L'oppression  était  nette,  et  mieux  valait  ne 
pas  s'attarder  dans  ces  couloirs.  L'analyse  donna  en  effet: 


N 

0 

COj 

Au  sol  ...  . 

85.50 

12.40 

2.10 

A  1  m. 80     .  . 

85.30 

12.30 

2.40 

J'ignore  s'il  faut  attribuer  simplement  au  hasard  la  teneur  plus 
élevée  en  C02  de  l'air  à  une  hauteur  de  1  m.  80. 

Je  terminerai  en  ajoutant  que  les  prélèvements  d'air  ont  été 
faits  en  vidant  sur  place  une  bouteille  d'un  litre  à  fermeture  méca- 
nique, remplie  d'une  solution  de  H2S04,  N/10. 

Courants  :  Comme  je  l'ai  dit,  les  couloirs  se  terminant  en  cul  de 
sac,  et  ceux  du  fond,  ont  un  air  absolument  calme.  Il  n'en  est  pas  de 
même  des  galeries  principales,  en  relation  avec  un  puits  ou  un 
escalier  montant.  Elles  ont  rarement  une  atmosphère  tranquille, 
mais  sont  toujours  parcourues  par  un  courant  plus  ou  moins  fort. 
D'une  manière  générale,  celui-ci  est  montant  en  hiver,  et  plus  fort 
qu'en  été,  à  cause  de  la  grande  différence  de  température  entre 
l'intérieur  et  l'extérieur.  Parfois  il  est  suffisamment  intense  pour 
éteindre  la  lampe  à  acétylène.  En  été,  il  y  a  souvent  renversement 
de  direction,  suivant  qu'il  fait  chaud  ou  froid  au  dehors.  Dans 
le  premiers  cas,  on  note  un  mouvement  descendant  faible,  dans  le 

deuxièi  éhs.  |>ar  temps  de  pluie,  il  y  a  direction  ascendante, 

comme  en  hiver. 

Pression  barométrique:  Aucun  des  travaux  concernant 
la  faune  des  mines  et  des  grottes  ne  fait  mention  de  la  pression 
atmosphérique.  ,4  priori,  on  peut  admettre  que  les  différences  entre 
l'intérieur  et  l'extérieur  ne  doivent  pas  être  bien  sensibles.  Afin  de 
vérifier  cette  hypothèse,  j'ai  relevé  les  hauteurs  barométriques 
en  deux  endroits:  1°  Dans  la  galerie  principale  du  Bouillet,  près 
de  la  station  309,  à  environ  1.500  m.  de  l'entrée.  2°  Dans  la  Tranchée 
du  Bouillet,  près  des  tables.  Un  baromètre  de  comparaison  restait 
près  de  la  porte.  Les  résultats  se  lisent  sur  le  graphique  de  la  fig.  4. 

a)  La  pression  est  plus  faible  à  l'intérieur,  h)  Dans  la  galerie 
principale,  à  courants  variables,  elle  diffère  peu  de  la  pression 
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FlG.  4. 

Variations  de  la  pression  barométrique  dans  la  galerie  du  Bouillet  et  dans  la 
tranchée  du  même  nom,  comparées  aux  variations  à  l'extérieur. 


Resterait  à  expliquer  la  raison  de  cette  plus  faible  pression  à 
l'intérieur.  S'agit-il  d'absorption  de  l'air  par  la  roche  ou  par  l'eau  ? 
La  température  a-t-elle  une  influence  ?  C'est  ce  que  je  ne  suis  pas 
capable  de  dire  pour  l'instant. 

Eaux:  Il  y  a  de  l'eau  partout.  Elle  provient  des  infiltrations 
abondantes  et  aussi  des  eaux  industrielles  amenées  pour  les  besoins 
de  l'exploitation.  L'irruption  de  la  Gryonne,  en  1895,  a  inondé  les 
étages  inférieurs  de  la  Tranchée  et  du  Puits  du  Bouillet.  Toutes 
les  galeries  principales  sont  longées  de  canaux  d'évacuation.  Enfin 
Sainte-Hélène  et  le  Coulât  ont  des  sources  sulfureuses,  et  les  forages 
dans  la  roche  provoquent  l'arrivée  des  eaux  salées. 
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Afin  de  connaître  la  composition  chimique  des  eaux,  j'ai  fait  des 
prélèvements  aux  endroits  suivants: 

N°  1.  Canal  latéral  de  la  galerie  du  Bouillet.  entre  la  station  287 

et  la  galerie  Sainte-Hélène: 
N°  2.  Galerie  Sainte- Hélène: 
N°  3.  Station  283.  sous  la  plaque  1816: 
N°  4.  Réservoir  de  la  pompe  Ansermet  (Coulât); 
N°  5.  Sortie  latérale  du  Bouillet.  près  du  Puits  du  même  nom. 


Les  résultats  sont  consignés  dans  le  tableau  ci-dessous: 


Prélèvements 

N  : 

i 

5 

Odeur   

nulle 

H2S 

nulle 

nulle 

nulle 

flfffilfinr 

nulle 

nulle 

nulle 

nulle 

nulle 

Aspect   

Température  .... 
pH  îphénolsulfoneph- 
taL)  

limp. 

limp. 
13° 

7.2 

limp. 
7.1 

limp. 
14.3: 

7,6 

limp. 
13.7" 

7,9 

Alcalinité:  cms  H  Cl  *  M 

p.  îouu  ce.  Aiein\  îor. 

15.0 

39.0 

30.8 

50.0 

35,0 

Conductivîté  électrique 

0,00521 

0,0128 

0,0168 

Anions  : 

Gr.  L 

Gr.l. 

Gr.  <L 

Gr.  l. 

Gr.yl. 

Chlorures.  CI  ... 

1.047 

3.230 

1.970 

4,473 

4.580 

Sulfates.  S04   .  .  . 

1.525 

1.940 

1.570 

3.335 

1.770  J 

Bicarbonates.  HC03 

0.091 

0.240 

0,187 

0,305 

0.213 

Nitrates.  NOS  .  .  . 

traces 

traces 

traces 

traces 

traces 

Cations: 

K  

0.0140 

0.021 

0.017 

0.054 

0.039  1 

Na  

0,700 

2.085 

1.230 

3.630 

3.140 

Ca  

0,550 

0,740 

0.630 

0.625 

0.630 

Mg 

0,052 

0.090 

0.071 

0,124 

0,075 

Fe  

traces 

traces 

AJ  

traces 

0.0002 

traces 

traces 

traces 

Gaz  dissous 

Prélèvements 

.V: 

Gr.,1. 

Gr.l. 

Gr./l. 

Gr.  (L 

Gr.l. 

0,0067 

0,00.. 

0,0045 

0,0083 

CO.  

Hj?  

0.0056 

Divers: 

Résidu  sec  .... 

4.140 

8,275 

5.800 

12.450 

10,500 

Si02  

0,008 

0.006 

0,016 

0,014 

0,008 
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On  voit  que  les  eaux  des  miner  !e  Bex  sont  fortement  minéra- 
lisées, le  résidu  sec  variant  entre  4.140  gr/1.  et  10.500  gr/1.,  suivant 
les  stations.  Les  eaux  du  réservoir  de  la  pompe  Ansermet,  au  Coulât, 
donnent  même  une  valeur  de  12.450  gr/1.  A  titre  de  comparaison, 
je  cite  ici  les  chiffres  obtenus  pour  les  lacs  de  la  région:  Léman, 
0.1622  gr/1.,  lac  Tanay  sur  Vouvry,  0.1222  gr/1.,  lac  d'Arnon, 
0.1458  gr/1.  (Collet,  1925). 

Le  pH,  voisin  de  la  neutralité  en  profondeur  (Sainte-Hélène:  7,2), 
augmente  au  fur  et  à  mesure  que  l'on  se  rapproche  de  la  sortie,  où 
il  atteint  7,9. 

Les  sels  les  plus  abondants  sont,  comme  il  fallait  s'y  attendre, 
NaCl  et  CaS04.  La  concentration  du  premier  varie  entre  1,5  gr/1. 
(station  287)  et  7  gr/1.  (sortie).  Comme  nous  avons  là  des  eaux 
courantes,  il  est  probable  que  cette  concentration  n'est  pas  stable 
et  dépend  des  infiltrations.  Par  contre,  la  galerie  Sainte-Hélène 
a  des  eaux  presque  stagnantes,  à  qualités  physiques  et  chimiques 
constantes,  et  sa  teneur  en  NaCl  est  de  5  gr/1.  Les  sulfates  varient 
entre  2  et  3  gr/1. 

Quant  aux  gaz  dissous,  il  était  intéressant  de  connaître  la  teneur 
en  H2S  et  en  O. 

H2S  existe  dans  les  eaux  de  Sainte-Hélène,  à  raison  de  5,6  mg/1. 
Près  de  la  plaque  1816  et  à  la  station  287,  les  Beggiatoa  témoignent 
de  sa  présence  également,  mais  l'analyse  n'a  rien  révélé;  c'est 
probablement  dû  au  fait  que  les  sulfuraires  le  détruisent  à  mesure, 
et  aussi  parce  que  les  eaux  courantes  amènent  constamment 
l'oxygène  qui  transforme  H2S  en  soufre  libre.  En  effet,  les  eaux 
sont  souvent  légèrement  opalescentes. 

La  source  la  plus  riche  en  hydrogène  sulfuré  est  celle  du  Coulât, 
où  ce  gaz  existe  à  raison  de  25  mgr/1. 

Il  va  sans  dire  que  dans  les  stations  à  Beggiatoa,  la  teneur  des 
eaux  en  oxygène  est  très  faible,  voisine  de  zéro,  alors  qu'avant 
d'atteindre  ces  zones,  elle  était  de  67mgr/l.  Peu  avant  la  sortie 
des  mines,  cette  teneur  remonte  à  87  mgr/1. 

Humidité:  L'humidité  est  très  forte  partout.  L'air  est  saturé 
de  vapeur  d'eau.  Des  hygromètres  à  cheveu,  placés  en  divers  endroits 
(Sainte-Hélène,  station  310,  tranchée  du  Bouillet)  ont  marqué 
constamment  98-100%.  Même  les  roches  dépourvues  de  toute 
infiltration  sont  toujours  moites. 
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c)  Les  milieux  organiques. 

La  matière  organique  est  très  abondante  dans  les  diverses  galeries 
explorées.  Elle  s'y  est  développée  naturellement  (flore  des  boisages, 
barégines),  ou  bien  y  a  été  apportée  par.  l'homme  (tabac,  débris 
d'aliments,  vieux  papiers,  excréments). 

Flore:  Près  des  entrées,  où  le  plafond  est  mince,  les  radicelles 
nombreuses  des  arbres  pénètrent  jusque  dans  le  souterrain.  En 
dehors  de  ce  fait,  toute  une  végétation  cryptogamique  prospère 
partout  où  il  y  a  du  bois  et  de  l'humidité.  C'est  ainsi  que  les 
poutres  mouillées  sont  recouvertes  d'un  mucus  gélatineux  dont  la 
couleur  varie  du  jaune  translucide  au  noir.  Cet  enduit,  vraisembla- 
blement formé  d'algues  filamenteuses,  peut  atteindre  une  épaisseur 
de  2cm.  et  l'eau  en  dégoutte  sans  arrêt.  Par  ci,  par  là,  on  rencontre 
de  rares  champignons.  Les  boisages  sans  infiltrations  portent  un 
duvet  ras  de  moisissures  noires  et  les  beaux  flocons  blancs  d'un 
Polypore.  Les  eaux  sulfureuses  permettent  la  vie  des  Beggiatoa, 
tandis  que  les  barégines  et  les  dépôts  muqueux  de  certains  tuyaux 
(Saint-Louis)  renferment  de  nombreuses  bactéries. 

Les  barégines:  Ce  milieu  mérite  une  mention  spéciale  en 
raison  des  nombreuses  recherches  auxquelles  les  barégines  ont  donné 
lieu.  Ce  sont  des  amas  gélatineux,  plus  ou  moins  colorés,  abondants 
partout  où  il  y  a  des  sulfates  en  réduction  et  qui  m'ont  frappé  dès 
le  début  de  mes  recherches.  C'est  ainsi  qu'aux  stations  304,  304  D 
et  304  B,  ce  sont  des  masses  globuleuses  brun-verdâtres,  teintées 
probablement  par  des  sels  de  fer.  Aux  mêmes  endroits,  et  aux 
stations  279  et  289,  elles  prennent  un  aspect  stalactiforme,  il  en 
dégoutte  perpétuellement  une  eau  fortement  sulfureuse.  Sur  les 
concrétions  blanches  de  la  zone  279  également,  gisent  des  amas  d'une 
gelée  blanche,  que  l'on  trouve  également  au  Coulât,  à  200  m.  de 
l'entrée,  et  aux  Vaux.  Dans  tous  les  cas,  il  s'agit  d'algues  et  de 
bactéries,  enrobées  dans  une  masse  gélatineuse  et  savonneuse. 

Entre  temps,  j'ai  eu  connaissance  des  travaux  de  Salgues 
(1936),  Fourmext  (1923)  et  Trabaud  (1928)  qui  ont  observé  ces 
mêmes  formations,  le  premier  dans  les  eaux  salées  de  Barjols  (Var), 
les  deux  autres  dans  les  eaux  minérales  de  Barèges.  Ces  substances 
ont  été  étudiées  au  point  de  vue  chimique,  botanique,  thérapeu- 
tique, et,  dans  une  moindre  mesure,  zoologique.  L'identité  entre 
cette  substance  et  ce  que  j'ai  récolté  à  Bex  ne  fait  plus  aucun  doute, 
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depuis  que  j'en  ai  soumis  quelques  échantillons  au  l)r  Trabaud. 
Pour  le  moment,  je  me  suis  borné  à  définir  la  faune  de  ce  milieu, 
son  étude  chimique  et  bactériologique  ne  rentrant  pas  dans  le 
cadre  de  ce  travail. 

La  bibliographie  de  Trabaud  ne  mentionne  pas  moins  de 
118  publications  concernant  les  barégines.  L'accord  ne  semble  pas 
près  d'être  fait  au  sujet  du  nom  de  ces  amas.  C'est  ainsi  qu'on  a 
parlé  de  g  é  1  i  n  e  ,  de  s  u  1  f  u  r  i  n  e  ,  de  sulfomucose,  de 
sulfodiphtérose,  de  pyrénéine,  luchonine, 
daxine,  saint-sauverine,  plombiérine,  etc., 
chaque  station  balnéaire  voulant  avoir  sa  spécialité...  Vers  1880, 
Anglada  (in  Trabaud,  op.  cit.)  les  classait  comme  suit,  en: 

glairine  floconneuse 
glairine  filandreuse 
glairine  muqueuse 
glairine  membraneuse 
glairine  compacte  zonaire 
glairine  fibreuse 
glairine  stalactiforme. 

Cette  diversité  dans  les  qualificatifs  indique  bien  les  aspects 
multiples  sous  lesquels  elles  se  présentent. 

Ces  amas  apparaissent  partout  où  se  trouvent  du  soufre  et  de 
l'eau,  à  des  températures  variant  entre  15  et  45°.  A  Bex,  cette 
température  est,  comme  nous  l'avons  vu,  plus  basse.  Ce  sont  là 
les  conditions  dans  lesquelles  peut  se  former  la  barégine  concrète. 
Dans  les  eaux  sulfureuses,  à  Beggiatoa,  on  recueille  la  barégine 
dissoute,  dont  je  ne  me  suis  pas  occupé. 

Ceci  «lit,  il  n'est  pas  tout  à  fait  certain  que  toutes  les  substances, 
énumérées  sous  divers  noms,  soient  de  même  nature.  Les  savants 
sont  au  travail,  et  la  ville  de  Harèges,  a  organisé  en  1932,  une  journée 
de  la  barégine,  à  l'occasion  d'un  voyage  d'études  médicales  de  la 
Faculté  de  Médecine  de  Paris.  Le  Dr  Laurain  m'écrivait  à  ce 
sujet  :  <>  Mon  impression  est  qu'il  s'agit  d'une  vaste  question  d'un 
réel  intérêt  biologique.  » 

Je  résume  les  principaux  résultats  acquis  à  ce  jour: 

1°  La  barégine  est  un  sel  pectique  dû  à  la  prolifération  intra- 
cellulaire (lamelle  moyenne)  qui  unit  entre  eux  les  micro- 
organismes «  sécréteurs  de  barégine  ». 
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2°  Cette  zooglée  comprend: 

a)  des  matières  organiques  quaternaires  azotées  provenant 
des  êtres  vivants,  ou  ternaires,  provenant  de  la  gangue 
pectique  soluble; 

h)  des  ions  métalliques  fixés  par  absorption  basophile 
sous  forme  insoluble  et  très  stable  (Fe,  As,  Ca,  Si,  Mg). 

c)  des  métalloïdes  Br,  I  et  surtout  S  cristallisé  ou  amorphe, 
provenant  soit  de  l'oxydation  de  H2  S,  soit  de  l'activité 
biochimique  des  sulfobactéries  typiques  (Trabaud, 
op.  cit.). 

Les  recherches  de  Trabaud  et  Fourment  ont  montré  que  ces 
gelées  renferment  environ  98%  d'eau,  1,5%  de  matières  organiques 
et  0,5%  de  matières  minérales.  Quant  à  l'origine  de  cette  substance, 
je  renvoie  à  l'excellente  analyse  faite  par  Trabaud,  qui  conclut 
en  ces  termes: 

«  La  barégine  n'est  ni  entraînée  par  les  eaux  pluviales  (Filhol), 
ni  constituée  au  sein  de  la  terre  par  combinaison  chimique 
(Anglada).  Elle  est  le  résultat  de  l'activité  physiologique  de 
bactéries  dénommées  «  sécréteurs  de  barégine  ».  C'est  une  zooglée 
formée  par  des  microorganismes  caractérisés  par  l'exagération 
de  la  production  pectique  normale  de  chaque  cellule  végétale 
(représentant  la  lamelle  moyenne  des  cellules  associées  en  tissus). 

Sur  des  frottis  colorés  au  Giemsa  et  à  la  fuchsine  de  Ziehl,  j'ai 
observé  de  grosses  bactéries  entourées  d'une  épaisse  enveloppe 
muqueuse,  de  nombreux  spores  et  des  Oscillariées.  Mes  recherches 
ont  porté  surtout  sur  la  faune  de  ce  milieu,  quitte  à  revenir  plus 
tard  sur  la  flore.  Dans  toute  la  littérature  consacrée  à  ces  gelées, 
un  seul  travail  traite  de  la  microfaune  qui  y  pullule.  Il  s'agit  des 
recherches  de  Soubeyran,  en  1858  (in  Fourment,  op.  cit.).  Cet 
auteur  donne  la  liste  suivante: 

Crustacés:      C'y  pris  fusca  Strauss; 

Helminthes:  Anguillula  angladae  n.  sp., 

Oncholaimus  sulfuraria  n.  sp., 
Phanoglene  filholi  n.  sp.; 

Infusuirt's :       Moiias  rosea  Morren, 

Leucophrya  mamilla  Bory  de  St.  Vct. 
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Les  Oncholaimus  et  les  Anguillula  ne  figurent  pas  dans  la  mise 
au  point  récente  de  Micoletzky  (1921),  et  l'existence  de  Phano- 
glene  est  mise  en  doute  par  ce  même  auteur.  Trabauo  cite  en  outre, 
en  passant,  des  Rotifères,  un  Annélide  (Nais  suif urea  auct.  ?)  et  une 
larve  de  Coléoptère,  Dascelis  sulfurea  Leriche  1902. 

Ces  barégines  ont  fait  parler  d'elles  chez  nous  aussi.  En  ce  qui 
concerne  notre  canton,  je  ne  connais  que  la  communication  de 
Lebert,  à  la  Société  helvétique  des  Sciences  naturelles,  en  1839, 
sur  la  barégine  des  eaux  thermales  de  Lavey.  Le  pharmacien 
Buttkn  a  fait  circuler  à  la  Société  vaudoise  d'études  médicales, 
en  1840,  de  la  barégine  des  eaux  d'Yverdon  (Dr  E.  Chuard,  in  litt.). 
Le  Dr  Petitpierre,  médecin  actuel  des  bains  de  Lavey,  m'a  déclaré 
récemment  que  les  eaux  de  notre  établissement  thermal  vaudois 
en  étaient  dépourvues. 

Quant  aux  débris  abandonnés  par  l'homme,  il  en  sera  suffisam- 
ment question  au  sujet  des  groupements  écologiques  et  de  l'influence 
de  l'homme,  pour  qu'il  ne  soit  pas  nécessaire  d'insister  davantage  ici. 


C)  TECHNIQUE 


J'ai  fait  de  1930  à  1937,  environ  870  prélèvements  dans  les  divers 
milieux.  La  durée  des  recherches  et  le  nombre  des  examens  per- 
mettent ainsi  d'affirmer  que  si  quelques  espèces  ont  pu  échapper 
à  mes  investigations,  elles  ne  doivent  pas  être  nombreuses.  Pour 
diverses  raisons,  j'ai  provisoirement  laissé  de  côté  les  Oligochètes 
Enchytreidés,  les  Turbellariés  et  les  Rotateurs. 

Pour  la  récolte  des  matières  organiques  (barégines,  algues, 
Beggiatoa)  j'ai  employé  des  tubes  à  échantillons  d'une  contenance 
de  5  à  20  ce.  suivant  l'importance  des  amas.  Ces  tubes  étaient 
régulièrement  stérilisés  pour  éviter  toute  contamination  acciden- 
telle. Leur  contenu  était  examiné  à  la  loupe  binoculaire  de  Leitz 
(grossissement  30  fois),  le  jour  même  de  la  récolte,  si  possible,  et 
toujours  dans  les  24  heures  qui  suivaient.  Les  animaux  isolés 
étaient  tués  et  fixés,  puis  montés  en  préparations.  Ce  n'est  que  pour 
la  description  des  espèces  nouvelles  de  Nématodes  et  pour  les 
Infusoires  que  l'examen  à  frais  s'est  révélé  indispensable. 

Les  eaux  des  divers  réservoirs  ont  été  explorées  au  filet  à  plankton, 
et  pour  plus  de  sûreté,  je  les  ai  centrifugées. 

Techniques  spéciales. 

1.  Infusoires  :  Je  les  ai  examinés  vivants  au  microscope,  puis 
tués  et  fixés  au  formol  ou  aux  vapeurs  d'acide  osmique. 

2.  Nématodes:  Ces  animaux  sont  d'abord  tués  à  la  flamme, 
puis  fixés  dans  le  mélange  suivant:  glycérine,  5  p.;  acide  acétique, 
2  p.:  eau  distillée,  3  p.  Après  évaporation  de  l'eau  et  de  l'acide, 
le  montage  en  préparations  durables  se  fait  dans  la  glycérine-gé- 
latine phéniquée.  Les  préparations  ainsi  obtenues  sont  trop  trans- 
parentes, mais  se  conservent  bien.  Le  formol  a  donné  de  bons 
résultats  avec  le  matériel  frais,  mais  les  préparations,  quoique 
bordées  avec  soin  à  la  paraffine  et  au  «  Maskenlack  »  de  Grubler, 
se  dessèchent  en  général  rapidement.  Elles  deviennent  en  outre 
très  opaques,  l'animal  brunit,  et  toute  observation  est  rendue 
impossible. 
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3.  Oligochètes :  Les  quelques  Enchytréidés  que  j'ai  conservés 
ont  été  tués  et  fixés  au  sublimé-acétique  bouillant,  puis  montés 
sans  coloration  dans  le  baume  de  Canada  ou  l'huile  de  cèdre  épaissie. 

4.  Crustacés:  La  technique  est  la  même  que  pour  les  Nématodes. 

5.  Araignées:  Elles  sont  conservées  à  l'alcool  à  70°. 

6.  Acariens:  La  technique  est  la  même  que  pour  les  Nématodes. 

7.  Collemboles:  J'ai  essayé  de  les  préparer  au  lactophénol 
d' Amman,  dont  Langeron  dit  beaucoup  de  bien:  «Il  est  extrême- 
ment utile  pour  examiner  et  conserver  toutes  espèces  d'objets, 
animaux  ou  végétaux.  »  Cela  ne  m'a  pas  réussi  et  j'ai  fini  par 
conserver  mes  captures  en  tubes  dans  de  l'alcool  à  70°. 

8.  Copéognathes  :  Je  les  ai  traités  comme  les  Nématodes,  ou  bien 
conservés  à  l'alcool  à  70°. 

Enfin,  les  dessins  ont  été,  dans  la  plupart  des  cas,  exécutés  d'après 
du  matériel  frais.  Les  Nématodes  entiers  ont  été  reproduits  au 
faible  grossissement  (Obj.  N°  3  Leitz,  ocul.  8  x  Leitz)  au  moyen 
du  réseau  oculaire  de  R.  Bazin;  pour  les  détails  de  la  tête  ou  de  la 
queue,  j'ai  utilisé  la  chambre  claire  de  Leitz,  avec  objectif  Leitz 
à  immersion  à  l'huile,  1/12,  et  oculaire  Leitz  8  X. 

Les  figures  Nos  5,  18,  20,  21,  22,  23,  24,  ont  été  exécutées  d'après 
des  esquisses  du  Dr  Steiner. 

Toutes  les  espèces  qui  ont  pu  être  conservées,  en  particulier  les 
espèces  nouvelles  de  Nématodes,  les  Acariens,  les  Arachnides,  les 
Collemboles,  les  Copéognathes,  les  Coléoptères,  les  Diptères,  ont 
été  déposées  au  Musée  zoologique  de  Lausanne  (directeur:  M.  le 
prof.  Murisier). 
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1.  Historique. 

Nous  ne  |)osst''i|ons  | »< ) 1 1 1-  le  moment  que  des  études  fragmentaires 
au  sujet  du  peuplement  des  Mines  de  Bex.  En  effet,  deux  chercheurs, 
seulement,  se  sont  occasionnellement  occupés  de  cette  faune.  Mais 
personne  n'avait  entrepris,  avant  moi,  l'étude  systématique  e1 
continue  des  animaux  de  nos  salines.  Or,  il  s'agit  là  d'une  invasion 
de  galeries  dont  nous  connaissons  l'âge,  et  dont  j'aurais  aimé  suivre 
pas  à  pas  le  peuplement.  «  C'est  une  expérience  naturelle  qui  se 
déroule  sous  nos  yeux  »  (Cuénot,  1932,  b).  En  fait,  ce  peuplement 
est  déjà  accompli,  et  les  couloirs  récents,  susceptibles  d'être  habités 
n'existent  pas. 

A  l'intérêt  que  présente  le  domaine  souterrain,  s'ajoute  celui  des 
divers  milieux  qu'on  y  rencontre  et  le  comportement  des  animaux 
vis-à-vis  de  ceux-ci  pouvait  peut-être  réserver  quelques  surprises. 

J'ai  eu  connaissance  de  deux  publications  originales  traitant  de 
cette  faune. 

1.  Le  E)r  H.  Lebert  (1876),  médecin  à  Bex,  vers  1840,  a  consacré 
un  travail  aux  Araignées  de  la  Suisse.  Il  y  mentionne  celles  qu'il  a 
observées  dans  les  Mines  de  Bex,  et  en  donne  la  liste  suivante: 

Meta  menardi  Latr.  au  Coulât; 
Meta  merianae  Scop.  au  Coulât; 

Meta  murariae  n.  sp.  =  M.  menardi  amend.  Lessert.  Les  exem- 
plaires de  Bex  sont  plus  gros  que  la  moyenne; 

Meta  subterranea  n.  sp.  Les  deux  exemplaires  récoltés  pour- 
raient être  des  variétés  de  l'espèce  précédente; 

Bathyphantes  terricolus  Menge,  au  Bouillet,  à  500  m.  de  l'entrée; 

Bathyphantes  charpentieri  n.  sp.  =  Porrhomma  proserpina  Sim. 
Ces  araignées  vivent  au  Bouillet,  à  2.000  pieds  de  l'entrée. 
L'auteur  les  retrouve  au  Coulât,  où  elles  sont  probablement 
montées  par  le  grand  escalier.  Tout  le  long  de  la  galerie,  on 
remarque  leurs  fines  toiles.  Leur  nourriture  consisterait  en 
Infusoires,  Anguillules,  Podurelles  et  Diptères  (c'est  la  seule 
allusion  que  fait  Lebert  aux  autres  hôtes  des  mines); 
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Erigone  simplex  auct.  ?  (loc.  ?); 

Erigone  quisquillarum  n.  sp.  =  Microneta  varia  Blackw.,  «à  une 

assez  grande  distance  du  jour»; 
Leiobunum  limbatum  L.  Koch  (loc.  ?). 

2.  En  1921,  P.  L.  Mercanton  (1921)  signale  la  présence  au  fond 
de  la  galerie  du  Bouillet,  de  Porrhomma  thorelli  Herm.,  en  réalité 
Porrhomma  proserpina  Sim.  (corr.  de  Lessert). 

A  ces  travaux  s'ajoutent  trois  mises  au  point  : 

1°  Dans  son  article  «  Bex  »,  du  Dict.  géogr.  de  la  Suisse,  H. 
Schardt  (1910)  rappelle  la  publication  de  Lebert.  «  ...N'oublions 
pas  de  mentionner  que  les  souterrains  des  Mines  de  Bex,  ouverts 
depuis  plus  de  deux  siècles,  ont  développé  toute  une  vie  organique. 
Outre  une  végétation  cryptogamique  des  plus  curieuses  vivant 
sur  les  boisages,  il  y  a  une  vie  assez  intense,  consistant  surtout 
en  Diptères  et  Araignées  aveugles.  Ces  dernières  ont  fait  l'objet 
d'une  étude  du  D1*  Lebert.  » 

Araignées  aveugles  ou  pas  ?  II  semble  qu'il  y  a  là  une  confusion, 
et  le  texte  de  Lebert  lui-même  manque  de  clarté.  Le  voici: 

Page  6,  op.  cit.:  «Von  ganz  blinden  Grottenspinnen  wird  spater 
die  Rede  sein.  Jedoch  bemerke  ich  hier  gleich,  dass  die  von  jeher 
in  den  weit  vom  Tageslicht  entfernten  Orten  des  Salzbergwerkes 
von  Bex  lebenden,  namentlich  die  von  mir  zuerst  beschriebene  Art, 
fiat/u/phantes  salinarum,  vollkommen  entwickelte  Augen  haben, 
womit  auch  andere  Tatsachen  ùbereinstimmen...  » 

Page  28:  «  ...Sàmtliche  von  mir  in  den  Salzbergwerken  von  Bex, 
selbst  in  weiter  Entfernung  vom  Tageslicht  entfernten  Spinnen, 
hatten  gut  organisierte  Augen.  Auf  diesen  Punkt  kommen  wir 
noch  spater  zuriick...  » 

Et  plus  loin,  page  50:  «  ...Es  ist  eine  sehr  bekannte  Tatsache,  das 
es  wie  unter  andern  Tieren,  Spinnen  gibt,  welche  augenlos  und 
blind  sind.  Ich  habe  daher  mit  grosster  Sorgfalt  die  mir  zugàng- 
lichen  Grotten  durclisuchl .  In  denon  von  St  .  Maurice  habe  ich 
keine  gefunden.  W'ohl  aber  finden  sich  nicht  wenige  in  den  unter- 
irdischen  Salzbergwerken  von  Bex...  » 

M  y  a  là  une  contradiction  très  nette  qui  explique  l'affirmation 
de  Schardt. 

2°  Dans  le  volume  du  Catalogue  des  Invertébrés  de  la  Suisse, 
consacré  aux  Gastéropodes,  G.  Mermod  (1930),  relève  qu'en  1876  le 
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conchyliologue  français  Bourguignat  a  décrit,  d'après  un  unique 
exemplaire  et  sous  le  nom  spécifique  d'helvetica,  un  Prosobranche 
du  genre  Peringia,  dont  il  situe  l'habitat  en  disant:  «  Il  est  probable 
que  cette  Péringie  vit  dans  les  Salines  du  Dévens  près  Bex.  » 
L'existence  à  cet  endroit,  et  nulle  part  ailleurs  en  Suisse,  de  Mol- 
lusques de  ce  genre,  caractéristiques  des  eaux  saumâtres,  pouvait  faire 
supposer  la  présence,  dans  le  domaine  exploré,  d'une  faune  spéciale 
aux  salines,  faune  aquatique  ancienne  d'un  vif  intérêt.  Malheureu- 
sement, les  établissements  d'évaporation  des  Dévens  sont  actuelle- 
ment désaffectés.  Mais,  ni  sur  les  points  que  j'ai  explorés,  ni  dans 
les  dépôts  de  sel  du  Bévieux,  je  n'ai  trouvé  trace  de  Mollusques  que 
les  canalisations  devraient  y  amener.  En  outre,  les  collections  de 
J.  de  Charpentier  conservées  au  Musée  zoologique  de  Lausanne 
ne  renferment  aucune  coquille  pouvant  se  rapporter  au  genre 
Peringia.  Et  cependant,  de  Charpentier  fut  non  seulement  conchy- 
liologue émérite,  mais  encore  directeur  des  Salines  de  Bex  à  l'époque 
où  les  installations  du  Dévens  étaient  en  activité.  Nous  ne  pouvons 
donc  que  mettre  en  doute  l'habitat  donné  comme  probable  par 
Bourguignat  pour  l'unique  exemplaire  décrit  de  sa  Peringia 
helvetica. 

3°  En  1877,  lors  des  assises  à  Bex  de  la  Société  helvétique  des 
Sciences  naturelles,  le  président  Schnetzler  (1877),  en  parlant 
des  travaux  de  Lebert,  mentionna  la  découverte  faite  dans  les 
mines,  par  ce  dernier,  d'un  triton  adulte  (  ?)  muni  de  ses  branchies. 

De  cette  revue  rapide,  il  ressort  que,  comme  ailleurs,  la  plupart 
des  chercheurs  ne  se  sont  occupés  que  des  Arthropodes,  et  ont  laissé 
de  côté  les  autres  groupes.  Le  présent  travail  montrera  que  ces 
autres  groupes  méritaient  d'être  étudiés. 

2.  Partie  systématique.1 

PROTOZOA 

Jeannel  (1926)  dit  au  sujet  des  Protozoaires  qu'ils  sont  certaine- 
ment peu  nombreux  dans  les  eaux  des  cavernes,  où  ils  n'ont  d'ail- 
leurs pas  fait  l'objet  d'études  spéciales.  Il  ne  mentionne  que  les 
travaux  de  Ch appuis  (1920).  Dans  la  liste  établie  par  cet  auteur, 

1  Les  Nématodes  seront  traités  spécialement  à  la  fin  de  ce  chapitre. 
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Difflugia  fujriformis  lacustris  Pen.  et  Tokophrya  cyclopum  Cl.  et  L., 
seuls  seraient  dignes  d'intérêt. 

Les  galeries  de  mines,  mieux  explorées,  ont  donné  à  Hnatewytsch 
(op.  cit.)  une  cinquantaine  d'espèces,  toutes  banales,  sans  caractères 
inhipl af ifs.  1><'S  conditions  de  milieu,  pour  autant  qu'elles  restent 
dans  les  limites  permettant  une  vie  normale,  n'ont  aucune  prise 
sur  eux,  ce  qui  fait  dire  à  Wetzel  (in  Hnatewytsch,  op.  cit.),  au 
sujet  de  l'action  de  la  sélection:  «  Die  Maschen  des  Siebes  sind  fiir 
die  Protozoen  zu  weit.    Sie  schlupfen  hindurch.  » 

Malgré  ces  constatations,  il  est  indispensable  de  connaître  cette 
faune,  si  l'on  veut  se  faire  une  idée  des  relations  entre  les  divers 
groupes  d'animaux.  Les  Protozoaires  forment  certainement  une 
part  importante  de  la  nourriture  d'êtres  plus  élevés  en  organisation. 
D'autre  part,  ils  dépendent  eux-mêmes  de  la  quantité  de  bactéries 
qu'ils  ont  à  leur  disposition.  Or,  celles-ci  ne  manquent  pas  dans 
les  Mines  de  Bex.  Une  étude  où  l'embranchement  des  Protozoaires 
n'entre  pas  en  considération  est  forcément  incomplète  et  ne  donne 
pas  l'image  exacte  des  conditions  de  vie  dans  les  milieux  examinés. 

J'ai  exploré  4  stations,  de  conditions  différentes: 

Stat.  310  B.  Tabac  dans  eaux  sulfureuses  de  la  galerie  principale. 

Stat.  305.  Eaux  sulfureuses  de  la  galerie  Sainte-Hélène. 

Stat.  350.  Algues  sur  boisages  mouillés. 

Stat.  45ti.  Tabac  dans  l'eau  douce  de  la  galerie  principale. 

Sauf  remarques  spéciales,  les  espèces  citées  plus  bas  étaient 
toujours  en  grand  nombre. 


RHIZOPODA. 
Heliozoa. 

Actinophrys  sol.  Ehrbg.  Station  310  B.  Un  très  bel  exemplaire, 
solit  aire. 

Amoeba. 

Amocha  protcus  l'ail.  Station  310  B.  Quelques  individus  seule- 
ment. 

Amoeba  verrucosa  Ehrbg.  Station  305.  Cette  espèce  est  très 
abondante  dans  les  eaux  sulfureuses  de  la  galerie  Sainte-Hélène. 
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FLAGELLATA. 

Les  Flagellés  n'ont  pas  été  déterminés,  mais  semblent  répandus 
partout.  Ce  sont  les  seuls  êtres  vivants  que  j'aie  rencontrés  dans 
les  eaux  peu  salées  de  la  Tranchée  du  Bouillet. 

INFUSORIA. 

Enchelydae. 

Urotricha  jarcta  Cl.  &  L.  Station  350. 
Holophrya  sp.  Station  305. 
Prorodon  sp.  Station  305. 

Chlamydodontidae. 

Xiissula  j)seu(h>n(issul<i  Peu.  Station  305. 
Chilodon  sp.  Station  305. 
Chilodon  cucullus  Ehrbg.  Station  305. 
Leptopharynx  costatus  Mermod.  Station  305. 

Trachelidae. 

Lionotus  fasciola  Ehrbg.  Station  310  B. 
Lionotus  sp.  Station  305. 
Lionotus  sp.  Station  310  B. 

Chiliferidae. 
f'ronema  marina  Duj.  Station  310  B. 

Uronema  mirum  Duj.  ?  Station  310  B.  La  bouche  est  plus  en 
arrière  que  dans  les  exemplaires  de  Penard  (1922)  et  les  individus 
observés  portent  deux  cils  postérieurs. 

Plugioeampa  mutabile  Schew.  Station  305. 

Cii/pidium  colpoda  Ehrbg.  Station  310  B. 

Glaucoma  setosa  Schew.  Station  305. 

Glaucoma  renijorme  Schew.  Station  305. 

MlCROTHORACIN  A . 

Cinetochilum  margaritaceum  Ehrbg.  Station  310  B. 

Paramaecinae. 

Paramaecium  caudatum  Ehrbg.  Station  350. 
Paramaecium  bursaria  Ehrbg.  Station  305.  Extrêmement  abon- 
dants. 
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Pleuronemidae. 

Pleuroiiema  chrysalis  Ehrbg.  Stations  310  B  et  350. 
Cyclidium  glaucoma  O.K. M.  Station  310  B. 

Cyclidiutn  hpptiitrichum  Schew.  Station  .'ilOB.  Comme  les  indi- 
vidus trouvés  par  Roux  (1901),  mes  exemplaires  portaient  plus 
de  7  soies  tactiles  à  l'extrémité  postérieure.  Les  autres  caractères 
correspondaient  à  ceux  de  l'espèce. 

Plagiotomidae. 

Spirostonium  teres  Cl.  &  L.  Station  456. 
Spirostonwm  umhignnm  Ehrbg.  Station  456. 

Urostylidae. 

Kerona  polyporum  Ehrbg.  Station  350. 
Urolepta  sp.  Station  310  B. 

Euplotidak. 

Euplotes  charon  Ehrbg.  Station  350. 
Euplotes  patella  Ehrbg.  Station  305. 

\  ORTICELLID  AE. 

Vorticella  sp.  I.  Station  .110  15.  Peu  abondant. 

Vorticella  sp.  11.  Même  endroit.  Peu  abondant. 

La  détermination  des  espèces  de  ce  genre  est  presque  impossible, 
vu  la  confusion  cl  les  synonymies  qui  régnent  dans  ce  groupe,  l'ne 
revision  s'impose. 

ACINETIDAE. 

Tokophrya  cyclopum  Cl.  &  L.  Station  350.  Sur  Moraria  varica 
Graet.  Cette  espèce  est  signalée  par  Ch appuis  (op.  cit.),  dans  la 
Baume  des  Cabris,  Les  Verrières,  Neuchâtel. 

Un  examen  assez  rapide  des  Protozoaires,  portant  sur  le  matériel 
de  7  récoltes,  effectuées  uniquement  en  quelques  points  de  la  galerie 
Idu  Bouillet,  a  permis  la  détermination  de  35  espèces,  et  il  n'est  pas 
douteux  que  la  liste  s'allonge  encore.  Le  Coulât  et  les  Vaux  sont 
encore  à  explorer.  Pour  le  moment,  c'est  moins  la  systématique 
stricte  qui  importe,  que  le  rôle  écologique  de  cet  embranchement. 
Nous  savons,  et  cela  suffit  pour  le  moment,  que  les  Protozoaires 
sont  très  abondants  dans  nos  mines,  qu'ils  jouent  certainement  un 
rôle   important    comme   nourriture   pour  d'autres  espèces.  Leur 
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répartition  suivant  les  milieux  sera  examinée  dans  le  chapitre 
consacré  aux  groupements  écologiques. 

VERMES. 

TURBELLARIA. 

Les  boisages  du  Bouillet  et  des  Vaux,  de  même  que  les  planches 
du  Puits  du  Bey  de  la  Golisse,  donnent  asile  à  3  ou  4  espèces  de 
Turbellariés  microscopiques.  Certains  tabacs  en  contiennent  occa- 
sionnellement. Leur  étude  n'a  pas  encore  été  faite. 

Oligochaeta. 

Il  en  est  de  même  au  sujet  de  cet  ordre,  fortement  représenté,  en 
individus  tout  au  moins,  sinon  en  espèces.  On  en  trouve  partout, 
mais  spécialement  dans  les  eaux  sulfureuses,  les  barégines  et  les 
tabacs.  Les  Enchytréidés  forment  la  grosse  majorité  de  leur  popu- 
lation; je  les  ai  soumis  au  Dr  Piguet,  qui  m'a  répondu  ce  qui  suit: 
«  ...La  faune  des  Salines  de  Bex  est  d'une  uniformité  très  grande 
en  Oligochètes.  Dans  vos  préparations,  je  n'ai  trouvé  que  des  vers 
faisant  partie  de  la  famille  des  Enchytréidés,  trois  ou  quatre  espèces, 
tout  au  plus...  Et  cette  famille,  extrêmement  nombreuse  en  espèces 
étudiées  dans  toutes  les  parties  du  monde,  avec  abondance  de 
synonymes,  aurait  besoin  d'une  sérieuse  revision...  »  C'est  dire  que 
son  étude  aurait  largement  dépassé  le  cadre  du  présent  travail. 

Dans  les  boisages  près  des  entrées  vivent  de  nombreux  Lom- 
bricides  amenés  là  par  les  infdtrations  d'eau  à  travers  un  plafond 
mince.  Dans  toute  la  galerie  des  Vaux  vivent  des  Enchytréidés 
(Tétry,  in  liti.),  logés  dans  un  tube  formé  de  débris  de  terre  et  de 
bois.  En  attendant  de  reprendre  l'étude  des  Oligochètes,  je  puis 
donner  comme  certaines  les  deux  déterminations  suivantes: 

Nais  elinguis  Mùll.  &  Oerst.  (Dét.  Piguet).  Il  vit  dans  les  eaux 
sulfureuses  de  la  station  305.  Le  Dr  Piguet  l'a  trouvé  en  dehors 
des  eaux  douces,  dans  une  récolte  provenant  d'une  mare  salée  de 
Russie,  et  dans  les  eaux  saumâtres  du  Helder,  Hollande.  C'est  une 
espèce  ubiquiste.  Schmidt  (1923)  l'a  signalée  dans  certaines  sources 
salées  de  Westphalie,  et  Vejdowsky  (in  Lampert  1925)  en  a  récolté 
dans  les  eaux  contaminées  de  certaines  usines.  Sa  présence  à  Bex 
n'a  donc  rien  d'étonnant.  Cette  espèce  n'est  pas  encore  citée  dans 
le  domaine  souterrain.  Je  n'en  ai  pas  récolté  assez  d'exemplaires 
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pour  pouvoir  affirmer  qu'elle  y  vit  normalement,  et  ne  puis  dire 
si  elle  est  trogloxène  ou  troglophile. 

Bismatus  tennis  Eisen  (Dét.  Tétry).  J'en  ai  récolté  de  très  nom- 
breux individus  sur  les  boisages  près  des  entrées  du  Bouillet  et  des 
Vaux.  Elle  n'est  pas  citée  par  Jeannel  (op.  cit.),  par  contre  Husson 
(op.  cit.)  l'a  trouvée  dans  les  mines  de  Lorraine.  Cette  espèce  parait 
parfaitement  acclimatée  à  son  nouveau  milieu.  Elle  est  troglophile. 

Nematoda. 

Voir  page  615. 

ROTATORIA. 

Les  tabacs  abandonnés  dans  la  galerie  du  Bouillet  hébergent 
quelques  rares  Rotifères,  dont  l'étude  n'a  pas  encore  été  faite. 

ARTHROPODA. 

C'est  l'embranchement  qui  est  le  plus  riche  en  espèces  souter- 
raines; à  Bex  aussi,  il  est  fortement  représenté,  et  plus  fortement 
même  que  je  ne  l'avais  supposé  en  1933.  Mais  les  espèces  récoltées 
sont  banales,  à  quelques  exceptions  près. 

CRUSTACEA. 
Copepoda. 

Jeannel  (op.  cit.)  dit  à  leur  sujet  qu'ils  sont  certainement  très 
nombreux  dans  les  eaux  souterraines,  mais  que  leur  recherche, 
assez  difficile,  n'a  pas  encore  été  faite  avec  assez  d'insistance.  Dans 
nos  galeries,  ils  sont  en  effet  abondants  comme  individus,  semblent 
être  parfaitement  acclimatés  et  se  développent  normalement.  Mais 
le  nombre  des  espèces  est  restreint. 

Cyclopidae. 

Paracyclops  fimbriatus  Fischer,  /.  typica.  Cette  espèce  pullule 
dans  les  eaux  à  H2  S.  (Stat.  305,  par  ex.)  et  dans  les  barégines  (304). 
Elle  est  ubiquiste,  et  se  rencontre  tant  dans  les  eaux  de  surface 
que  dans  le  domaine  souterrain.  Elle  est  signalée  spécialement  par- 
les chercheurs  suisses,  comme  habitant  les  puits  des  environs  de 
Bàle  (Chappvis,  op.  cit.),  certaines  glottes  du  canton  de  Neucliàtel 
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(Chappuis,  in  Jeannel,  op.  cit.),  la  grotte  de  Réclère,  dans  le  Jura 
bernois  (Graeter,  in  Jeannel,  op.  cit.)  Troglophile. 

Harpactidae. 

Bryocamptus  zschokkei  Schm.  var.  himalayensis  Chappuis.  Je 
l'ai  récolté  sur  les  boisages  humides  à  200  m.  de  rentrée  du  Coulât. 
L'espèce  type  a  été  trouvée  par  Chappuis  (op.  cit.)  dans  les  galeries 
du  tunnel  du  Hauenstein.  Notre  variété  est  la  forme  muscicole, 
dont  la  présence  dans  les  mines  est  probablement  accidentelle,  vu 
le  peu  d'individus  capturés.  Au  sujet  de  la  grande  variabilité  de 
cette  espèce,  on  peut  consulter  le  récent  travail  de  Thiébaud  (1936). 
Cet  auteur,  à  la  suite  de  Chappuis,  en  parle  comme  d'une  «espèce 
qui  semble  jeune  encore,  qui  n'est  pas  encore  bien  fixée  ou  qui 
est  encore  en  mutation  »  (Thiébaud,  in  litt.).  En  Suisse,  Thiébaud 
l'a  capturé  à  Evilard  sur  Bienne  et  à  Barberine  (Valais).  Elle  est 
trogloxène. 

M  maria  varica  Graeter.  Au  contraire  de  l'espèce  précédente, 
celle-ci  abonde  dans  nos  galeries,  tant  sur  les  boisages  que  sur  les 
barégines.  On  la  trouve  toute  l'année,  à  tous  les  stades  de  dévelop- 
pement. Elle  est  souvent  parasitée  par  Tokophrya  cyclopum  Cl.  &  L. 
Elle  est  signalée  en  Europe  comme  habitant  le  domaine  souterrain, 
sauf  en  Angleterre,  où  elle  aurait  été  trouvée  dans  des  troncs  d'arbres 
creux  (Jeannel,  op.  cit.).  A  Bex,  elle  n'est  pas  nettement  aquatique, 
mais  semble  plutôt  ramper  à  la  surface  des  divers  milieux.  La  même 
observation  a  été  faite  par  Chappuis  dans  la  Baume  des  Cabris, 
aux  Verrières  (Neuchàtel).  Troglophile. 

Isopoda. 

Oniscus  asellus  L.  Cet  Isopode  est  très  abondant  dans  toute  la 
galerie  du  Bouillet,  où  il  semble  parfaitement  acclimaté.  Il  vit  en 
compagnie  de  Myriapodes  sur  les  boisages  secs.  Troglophile. 

ARACHMDA. 

Nous  avons  là  encore  une  classe  jouant  un  grand  rôle  dans  le 
domaine  souterrain.  L'étude  des  Araignées  de  Bex  ayant  été  faite 
par  Lebert,  je  me  suis  moins  attardé  à  ce  groupe,  dont  j'ai  pourtant 
recherché  avec  soin  les  représentants  dans  les  diverses  galeries. 
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Si  quelques  espèces  ont  échappé  à  mes  investigations,  elles  ne 
doivent  pas  être  nombreuses... 

Argiopidae. 

Porrhomma  proserpina  Simon.  Cette  Araignée  a  été  signalée  par 
Mercanton  (op.  cit.)  sous  le  nom  de  P.  thorelli  Herm.  =  P.  pro- 
serpina Sim.  (amend.  de  Lessert).  Elle  vit  dans  toutes  les  galeries 
du  réseau  de  Bex,  est  aussi  abondante  près  des  entrées  que  tout 
au  fond.  (Eloignement  maximum:  station  310.) 

On  la  trouve  soit  immobile,  soit  furetant  de  gauche  et  de  droite 
sur  les  algues  des  boisages  ou  les  barégines.  Elles  ne  fuit  la  lumière 
que  sous  un  éclairage  trop  violent.  Son  régime  consiste  en  Collem- 
boles,  Acariens  et  surtout  en  Diptères.  En  effet,  si  Psychoda  pha- 
laenoides  L.  n'est  p;is  très  abondante  dans  les  endroits  habités  par 
Porrhomma,  ses  larves  par  contre  sont  nombreuses.  Le  petit  nombre 
de  Diptères  adultes  provient  sans  doute  de  ce  qu'ils  deviennent 
la  proie  de  l'Araignée. 

P.  proserpina  Sim.  se  trouve  en  grande  abondance  toute  l'année. 
J'ai  observé  de  nombreux  cocons  de  5mm  avec  5-8  œufs. 

Cette  espèce  (troglobie  selon  Jeannel.  troglophile  à  mon  avis, 
puisqu'on  la  rencontre  aussi  à  l'extérieur)  est  fréquente  dans  nombre 
de  cavernes  des  Pyrénées.  Les  exemplaires  des  Pyrénées  espagnoles 
ont  des  caractères  adaptatifs  plus  accentués. 

J'y  reviendrai  au  sujet  de  la  pigmentation,  dans  le  chapitre 
consacré  aux  caractères  adaptatifs. 

Lepthyphantes  sp.  Un  jeune  mâle,  d'espèce  indéterminable,  près 
de  l'entrée  du  Bouillet. 

Leptyphantes  leprosus  Ohlert.  J'en  ai  découvert  une  colonie 
dans  les  fagots  entre  poutres  et  roche,  de  la  station  304.  Comme  je 
n'ai  trouvé  cette  espèce  que  vers  la  lin  de  nies  recherches  (l!i.'!7).  il 
m'est  impossible  d'alîinner  si  sa  présence  en  cet  endroit  est  acci- 
dentelle ou  constante.  Jeannel  la  considère  comme  troglophile. 

Meta  menardi  Latr.  Elle  abonde  près  de  toutes  les  entrées.  Elle 
est  signalée  également  à  l'orifice  de  diverses  grottes  pyrénéennes, 
cévenoles,  alpines,  mais  non  dans  les  Causses.  Elle  habiterait ,  selon 
Jeannel  (op.  cit.)  toutes  les  caves  de  l'Europe  méditerranéenne. 
Denis  (1930)  ne  l'a  pas  trouvée  dans  les  houillères  du  Nord. 
Hnatewytsch  (op.  cit.)  n'en  fait  pas  mention,  tandis  que  Buttner 


lin', 


EDMOND  ALTHERR 


(op.  cit.)  l'a  récolté  en  grande  abondance  dans  les  mines  de  Silésie. 
Troglophile. 

Meta  merianae  Scop.  Mêmes  observations  et  même  habitat,  en 
ce  qui  concerne  les  mines  de  Bex,  que  pour  l'espèce  précédente. 
Troglophile. 

?  Nesticus  cellulanus  Cler.  J'ai  récolté  un  jeune  mâle  près  de 
l'entrée  du  Bouillet.  Cette  espèce  est  très  répandue  dans  les  grottes 
et  cavernes. 

Opiliones. 

.\  emastoma  chrysomelas  Herm.  Un  jeune  mâle  près  de  l'entrée 
du  Bouillet.  Cette  espèce  n'est  pas  signalée  dans  le  domaine  sou- 
terrain, et  je  crois  à  sa  présence  accidentelle  à  Bex.  Par  contre, 
Hnatewytsch  (op.  cit.)  a  décrit  l'espèce  voisine,  N.  spinosa  Hnat., 
dans  les  mines  de  Schneeberg.  Trogloxène. 

Xelima  aurantiaca  Sim.  Un  jeune  exemplaire,  au  même  endroit, 
et  probablement  dans  les  mêmes  conditions.  Trogloxène. 

Ces  deux  Opilions  ayant  été  capturés  en  novembre  1935,  se  sont 
probablement  réfugiés  dans  la  galerie  pour  hiverner. 

D'une  façon  générale,  j'ai  rencontré  les  Araignées  que  Lebert 
avait  trouvées.  Toutefois,  dans  la  liste  donnée  par  cet  auteur, 
manquent:  Bathyphantes  terricola  Menge,  Erigone  simplex  West., 
Nicroneta  varia  Blackw.  et  Leiobunum  limbatum  L.  Koch. 

ACARI. 

Parasitif  ormes  Reutn. 
Gamasididae. 

Eugamasus  magnus  Kramer.  Les  quelques  exemplaires  capturés 
vivaient  sur  les  barégines  de  la  station  304.  Cette  espèce,  assez 
répandue  en  Europe,  est  citée  par  Jeannel  (op.  cit.)  et  Husson 
(op.  cit.)  comme  habitant  les  cavernes  et  les  mines.  Une  variété 
cavernicola  (Trâghardh)  vit  dans  les  cavernes  des  Pyrénées.  Notre 
forme  est  probablement  trogloxène. 

Cyrtolaelaps  transisalae  Oudm.  Cet  Acarien  vit  sur  les  boisages 
humides  du  Puits  du  Jour  (Coulât).  Elle  est  fréquente  dans  le 
Jura  suisse  et  dans  la  région  Bex-Villeneuve  (Schweizer,  1922). 
Certaines  grottes  des  Pyrénées  en  renferment  (Jeannel,  op.  cit.) 
Troglophile. 
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Laelaptidae. 

?  Lasioseius  corniger  Berl.  Récoltée  sur  les  barégines  de  la 
station  289.  Cette  espèce  ubiquiste  vit  dans  les  mousses  des  envi- 
rons de  Bàle;  on  la  rencontre  aussi  au  parc  national  et  dans  les 
hautes  montagnes  d'Italie  (Schweizer,  in  litt.).  La  détermination 
est  douteuse,  vu  qu'il  existe  environ  40  espèces  de  ce  genre,  espèces 
caractérisées  par  les  ornements  de  l'écusson,  difficiles  à  voir  sur  mon 
exemplaire,  qui  manque  de  transparence.  Cet  Acarien,  non  encore 
signalé  dans  le  domaine  souterrain,  est  probablement  trogloxène. 

Ameroseius  pseudocometa  Schw.  Trouvé  sur  les  boisages  humides 
de  la  station  329.  L'espèce  a  été  décrite  d'après  des  individus 
immatures  capturés  à  la  Rosiaz  sur  Lausanne  et  à  la  vallée  du  Flon. 
Mon  exemplaire  représenterait  l'adulte,  inconnu  jusqu'à  maintenant. 
Il  est  trogloxène,  et  n'est  pas  encore  signalé  dans  le  domaine  sou- 
terrain. La  préparation  fait  actuellement  partie  de  la  collection 
du  Dr  Schweizer. 

Zerconidae. 

Zercon  triangularis  C.  L.  Koch.  Provient  des  planches  humides 
du  Puits  du  Bey  de  la  (îolisse,  272.  Il  a  été  trouvé  dans  notre  pays, 
notamment  en  ce  qui  concerne  le  canton  de  Vaud,  à  Frenières  sur 
Bex  et  dans  les  gorges  du  Nozon.  Au  Parc  national,  il  monte  jusqu'à 
2.600  m.  Inconnu  dans  le  domaine  souterrain,  il  est  apparemment 
trogloxène. 

Uroobovella  nhovata  Berl.  Sur  les  boisages  humides  de  l'entrée 
du  Bouillel  et  de  la  station  402.  Si  la  détermination  est  exacte 
(individus  pas  assez  transparents),  c'est  la  première  fois  que  cette 
espèce  est  mentionnée  en  Suisse.  Trogloxène. 

Ixodidae. 

I. rodes  ririmis  L.  J'en  ai  trouvé  un  mâle  à  l'entrée  du  Bouillet. 
Sa  présence  en  cet  endroit,  est  tout  à  fait  accidentelle.  Trogloxène. 

Trombidiformes  Reut  n. 
Ei/ponio  ae. 

Rhagidia  terricola  C.  L.  Koch.  Il  est  abondant  sur  les  boisages 
humides  de  l'entrée  du  Bouillet.  Fort  répandue,  cette  espèce  monte 
en  Suisse  très  haut  dans  les  Alpes,  puisque  H  vnoschin  (in 
Schweizer,  op.  cit.)  l'a  récoltée  à  l'Oberaarjoch.  à  .;..'!<•(>  m.  d'alti- 
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tude.  Le  genre  Rhagidia  est,  selon  Jeannel,  le  seul  des  Acariens  qui 
soit  cavernicole;  et  les  représentants  souterrains  ne  seraient  que 
des  individus  épigés  modifiés.  Cet  auteur  et  Husson  (op.  cit.) 
signalent  d'autres  espèces  de  Rhagidia  obscuricoles.  Troglophile. 

Linopodes  motatorius  L.  On  rencontre  cet  Acarien  dans  toutes 
les  galeries,  où  il  court  très  rapidement  sur  les  boisages  humides, 
ses  palpes  grêles  dressés  en  avant.  (Entrée  du  Bouillet,  Puits  du 
l5<-\  de  Ni  (iolissc.  Puits  du  Jour,  Boisages  329.)  Il  semble  parfaite- 
ment à  son  aise  dans  les  couloirs  obscurs,  et  a  été  trouvé  aussi  par 
Husson  et  Hnatewytsch.  Par  contre,  Jeannel  ne  cite  cet  Acarien 
dans  aucune  caverne.  Je  le  considère  néanmoins  comme  troglophile, 
car  il  semble  faire  partie  de  la  faune  habituelle  des  mines. 

Eupodes  variegatus  C.  L.  Koch.  Sur  les  boisages  humides  à  200  m. 
de  l'entrée  du  Coulât.  Il  ne  figure  pas  dans  les  listes  des  hôtes  des 
mines.  Par  contre  Ht  ss<>.\  (op.  cit.)  cite  un  Eupodes  sp.  Troglo- 
phile (?). 

Halacaridae. 

Soldanellonyx  monardi  Walter.  Les  trois  femelles  que  je  possède 
ont  été  récoltées  en  novembre  1932  sur  les  bois  humides,  à  infiltra- 
tions abondantes,  de  la  station  324.  Depuis  lors,  et  malgré  de  nom- 
breuses recherches,  je  n'ai  pu  retrouver  l'espèce,  pas  plus  là  qu'ail- 
leurs. La  présence  toute  sporadique  de  ces  trois  individus  est  donc- 
assez  curieuse,  car  les  conditions  n'ont  pas  changé  depuis  lors.  Les 
infiltrations  sont  restées  constantes.  Ce  sont  elles  qui,  probablement, 
ont  amené  ces  Acariens,  sans  que  les  individus  initiaux  aient  fait 
souche.  L'existence  de  Soldanellonyx  monardi  dans  cette  station 
ne  doit  pas  nous  étonner,  étant  donné  l'ampleur  de  son  aire  de 
répartition.  On  l'a  trouvé  en  Suisse  dans  le  lac  de  Neuchâtel  (prof. 
7-45  m.),  le  lac  des  Quatre-Cantons  (7-20  m.),  le  lac  de  Davos,  dans 
les  mares  de  la  région  du  Grimsel.  Enfin,  des  espèces  très  voisines 
vivent  dans  presque  toute  l'Europe,  en  Amérique  du  Nord,  en 
Asie,  en  Afrique,  dans  de  nombreux  lacs  et  dans  les  sources 
(Dr  Walter,  in  litt.).  Mais  cette  espèce  n'a  pas  encore  été  trouvée 
dans  le  domaine  souterrain,  alors  que  S.  chappuisi  Walter  habite 
les  grottes  des  gorges  de  l'Areuse  (Neuchâtel). 

La  présence  d'un  Halacarien  (famille  d'Acariens  en  général 
marins)  est  intéressante  à  observer  dans  une  mine  de  sel.  En  réalité, 
l'eau  dans  laquelle  il  a  été  capturé  est  riche  en  calcaire,  mais  ne 
contient  ni  NaCl,  ni  H2S.  Trogloxène  (?). 
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Sarcoptijormes  Reutn. 
Oribatei. 

Belba  gracilipes  Kulcz.  Il  vit  sur  les  boisages  de  l'entrée  du  Bouillet. 
Cette  espèce  muscicole,  très  répandue  dans  toute  l'Europe,  est 
probablement  trogloxène.  Husson  (op.  cit.)  l'a  également  récoltée 
dans  les  mines. 

?  Damaeosoma  fallax  Paoli.  Il  est  abondant  sur  les  poutres  des 
stations  350,  i02,  27.'!.  Le  mauvais  état  du  matériel  n'a  pas  permis 
une  détermination  rigoureuse.  Si  celle-ci  est  exacte,  ce  serait  la 
première  fois  que  cet  Acarien  est  signalé  en  Suisse,  et  dans  le 
domaine  souterrain.  Paoli  l'a  trouvé  en  Italie,  où  l'espèce  est  humi- 
cole.  I>.  denticulatum  Canestr.,  vit  dans  le  gouffre  de  Padirac 
(Jeannel,  op.  cit.). 

ACARIDIDAE. 

Rhizoglyphus  echinopus  Fum.  &  Robin.  C'est  l'espèce  d'Acariens 
la  plus  abondante  que  j'aie  récoltée.  On  la  trouve  partout,  sur  les 
boisages,  les  barégines,  dans  les  eaux  sulfureuses.  Elle  pénètre  à 
toutes  les  profondeurs  et  les  examens  à  la  loupe  la  révèlent  presque 
constamment.  Stations:  Entrées  du  Bouillet  et  du  Coulât,  282, 
27!»,  272,  287,  309,  305,  pour  ne  citer  que  les  principales.  A  l'exté 
rieur,  cet  Acarien  est  parasite  des  pommes  de  terre  et  des  oignons.  Il 
est  intéressant  par  les  relations  qu'il  entretient  avec  la  chenille  du 
Tinéide  Phtorimaea  operculella  Zell.  Cette  dernière,  en  creusant  ses 
galeries  dans  les  tubercules,  entraine  avec  elle  la  larve  immobile 
(hypopiale)  de  FAcarien.  Dans  les  mines  de  Bex,  cette  possibilité 
de  transport  manque.  Je  n'ai  jamais  trouvé  d'Arthropode  parasité. 
D'ailleurs,  le  déplacement  de  la  larve  est  inutile,  la  nourriture  ne 
faisant  jamais  défaut.  Je  n'ai  pas  trouvé  de  ces  larves,  mais  n'ose 
affirmer  que  ce  stade  de  développement  soit  supprimé  dans  les 
nom  elles  conditions  de  vie.  Peut-être  ce  fait  esl-il  simplement  en 
relation  avec  le  manque  général  de  jeunes,  dans  tous  les  groupes. 

Cet  Acarien  n'est  pas  encore  signalé  dans  les  mines  et  cavernes. 
Troglophile. 

?  GUjciphagus  spinipes  C.  L.  Koch.  Une  larve  migratrice  au 
bas  du  Puits  de  la  Golisse,  dont  la  présence  en  cet  endroit  est  pro- 
bablement accidentelle.  En  outre,  la  détermination  est  douteuse, 
l'Acarien  étant  en  mauvais  état.  Trogloxène. 
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En  résumé,  rénumération  ci-dessus  ne  contient  que  des  espèces 
banales,  qui  sont,  selon  le  Dr  Schweizer,  des  hôtes  occasionnels 
des  galeries  souterraines.  C'est  certainement  le  cas  pour  la  plupart 
d'entre  elles.  Toutefois  la  fréquence  de  Rhizoglyphus  echinopus 
Fum.  &  Robin  et  de  Linopodes  motatorius  L.,  ne  permet  pas  de 
généraliser.  Ces  deux  espèces  sont  parfaitement  bien  acclimatées  ici 
et  s'y  reproduisent  normalement.  Leur  habitat  particulier  n*a 
provoqué  aucune  modification  morphologique.  Tout  au  plus  pour- 
rait-on admettre,  et  en  faisant,  pour  le  moment,  toutes  réserves, 
que  le  développement  de  Rhizoglyphus  echinopus  Fum.  Robin 
est  simplifié. 

Ce  qui  confirmerait  la  présence  accidentelle  de  la  majorité  des 
Acariens  dans  les  galeries  des  mines,  c'est  la  comparaison  de  la 
liste  de  Husson  avec  la  mienne.  A  Bex,  il  y  en  a  15  espèces,  Husson 
en  a  récolté  22,  et  4  seulement  sont  communes  aux  deux  régions 
explorées,  dont  justement  Linopodes  motatorius  L.  si  bien  acclimaté 
ici.  Il  est  possible  aussi  que  cette  différence  provienne  de  la  réparti- 
tion géographique  de  ces  divers  Acariens. 

Il  est  assez  curieux  de  noter  que  Bûttner,  qui  par  ailleurs  a 
fourni  un  travail  très  fouillé,  n'ait  tenu  aucun  compte  de  cet  ordre. 

TARDIGRADA. 

Macrobioti. 

Macrobiotus  schultzei  Greef.  Un  seul  exemplaire,  aveugle,  long 
de  0,600mm,  récolté  près  de  l'entrée  du  Bouillet  (50  m.  de  profon- 
deur). Cette  espèce  vivant  essentiellement  dans  les  mousses  et 
lichens  secs,  et  n'ayant  été  récoltée  qu'une  seule  fois  en  sept  ans 
de  recherches,  se  trouve  ici  tout  à  fait  accidentellement.  Troglo- 
xène. 

MYRIAPODA. 

?  Proterojulus  fuscus  Am  St.  Un  Myriapode,  abondant  à  l'entrée  du 
Bouillet  et  à  la  station  324,  sur  boisages  humides,  n'a  pu  être  déter- 
miné avec  certitude  par  le  Dr  Carl.  Ceci  en  raison  du  fait  que  le 
mâle  est  indispensable  à  l'identification  de  l'espèce.  Or  les  mâles 
de  P.  fuscus  ne  représentent  que  le  2-3%  d'une  population.  Comme 
Husson  (in  litt.J.  je  n'ai  pas  réussi  à  en  trouver.  Troglophile. 
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HEXAPODA. 

Apterygota. 
Thysanura. 

Machilis  polypoda  L.  Un  seul  exemplaire,  à  20  m.  de  l'entrée  du 
Bouillet.  Trogloxène. 

Collembola. 

A  part  Tomocerus  minor  Lubb.  et  Hypogastrura  purpurascens 
Lubb.,  qui  sont  abondants,  le  premier  partout,  le  second  surtout 
sur  les  barégines  de  la  station  304,  cet  ordre  n'est  représenté  que 
par  quelques  rares  individus,  découverts  par  basard,  et  que  de 
nouvelles  recberches  ne  m'ont  pas  permis  de  retrouver.  Or  les 
Collemboles  étant  tous  troglophiles,  il  est  probable  que  leur  peti- 
tesse les  fait  souvent  écbapper  aux  recherches. 

PODURIDAE. 

Hypogastrura  purpurascens  Lubb.  Très  abondant  à  la  station  304 
et  à  l'entrée  du  Bouillet.  Jeannel,  Buttner,  Husson  citent  cette 
espèce;  elle  vit  parfaitement  dans  les  mines  que  j'ai  explorées  et 
se  reproduit  normalement.  Troglophile. 

Oiiyehiurus  fimetarius  Lubb.  et  auct.  Certains  individus  viennent 
du  Coulât,  d'autres  du  Bouillet,  station  304.  Le  Dr  Denis  qui  a  vu 
mon  matériel,  pense  que  celui-ci  renferme  plusieurs  formes.  Mais 
en  attendant  la  décomposition  de  l'espèce  en  plusieurs  sous-espèces, 
il  admet,  provisoirement,  le  nom  donné  en  titre.  Les  mâles  sont 
nécessaires  pour  une  détermination  rigoureuse.  Citée  par  Jeannel, 
Buttner,  Husson,  cette  espèce  est  troglophile. 

Entomorio m  V.E. 

Folsomia  fimetaria  L.  Je  l'ai  récoltée  également  sur  les  barégines 
de  la  station  304  où  elle  est  peu  abondante.  Husson  la  signale,  alors 
que  Buttner  a  vu,  dans  les  mines  de  Silésie,  /•'.  ({uaririociilula 
Tullb.  et  que  les  grottes  de  Belgique  l'enferment,  selon  JEANNEL, 
F.  candida  Will.  Troglophile. 

Tomocerus  minor  Lubb.  Il  vil  partout,  au  Bouillet,  au  Coulât, 
aux  Vaux.  C'est  le  plus  abondant  des  Collemboles  de  Bex.  Cette 
espèce  troglophile  est  citée  par  tous  les  auteurs. 
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Lepidocyrtus  albus  Pack.  Je  n'en  possède  qu'un  seul  exemplaire, 
provenant  des  barégines  de  la  station  304.  Le  genre  est  représenté 
dans  le  domaine  souterrain  par  les  espèces  L.  curvicollis  Bourl., 
L.  cavernarum  Mon.,  L.  bôrneri  Will. ;  L.  albus,  de  Bex,  ne  figure 
pas  dans  les  listes  que  j'ai  pu  consulter.  L'espèce  est  probablement 
troglophile. 

Heteromurus  nitidus  Templ.  C'est  le  Collembole  que  j'ai  récolté 
à  la  plus  grande  profondeur,  sur  les  barégines  de  la  station  309. 
Malheureusement,  mes  recherches  pour  trouver  de  nouveaux 
individus  ont  échoué,  et  je  ne  possède  qu'un  exemplaire.  Ce  tro- 
glophile est  mentionné  par  Jeannel,  Husson,  Bùttner. 


Liposcelis  divinatorius  Miill.  Cet  Arthropode  vit  sur  les  boisages 
de  l'entrée  du  Coulât,  et  au  Puits  du  Jour,  parmi  des  eaux  d'infiltra- 
tion abondantes.  J'en  ai  récolté  de  nombreux  exemplaires,  bien 
conformés  et  semblant  parfaitement  à  leur  aise  dans  ce  milieu 
particulier.  Cette  espèce  n'est  pas  encore  citée  dans  d'autres  mines 
ou  cavernes,  pour  autant  que  je  puisse  en  juger  par  la  littérature 
que  j'ai  eue  sous  les  yeux.  Certainement  troglophile. 


Nymphopsocus  destructor  Enderl.  De  très  nombreux  individus 
vivent  sur  les  tables  installées  dans  la  Tranchée  du  Douillet,  au 
milieu  d'une  forte  humidité,  à  la  température  constante  de  16°,  en 
compagnie  des  deux  espèces  suivantes.  Les  Nymphopsocus  semblent 
se  nourrir  des  débris  alimentaires  laissés  là  par  les  ouvriers.  Ce  sont 
les  hôtes  habituels  sur  les  boiseries  et  les  tapisseries  dans  les  vieilles 
maisons,  où  ils  broutent  les  moisissures.  Les  grottes  leur  donnent 
quelquefois  asile  (Dr  Enderlein,  in  litt.).  Troglophiles. 


Lepinotus  inquilinus  Heyd.  Même  habitat  et  mêmes  remarques. 
Troglophile. 

L.  reticulatus  Enderl.  Idem. 

Ces  quatre  espèces  ne  figurent  pas  dans  les  listes  consultées. 
Elles  ne  présentent  pas  de  caractères  adaptifs  ou  de  physogastrie. 


COPEOGNATHA. 


LlPOSCELIDAE. 


PSYLLIPSOCIDAE. 


Trogiidae. 
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Ces  Copéognathes  sont  très  sensibles  à  la  sécheresse  et  aux  courants 
d'air,  et  périssent  dès  que  le  degré  d'humidité  diminue. 

HEMIPTERA. 

I  fn  seul  Gapsidé,  indéterminé,  s'est  égaré  dans  la  galerie  des  Vaux, 
à  200  m.  de  profondeur. 

COLEOPTERA. 

En  parcourant  la  liste  des  Coléoptères  cavernicoles,  on  est  frappé 
par  le  grand  nombre  d'espèces  qui  y  figurent,  et  par  les  caractères 
adaptatifs  très  nets  que  présentent  ces  insectes.  Jeannel  ne  cite 
pas  moins  de  190  espèces,  caractérisant  par  leur  généralité  la  faune 
cavernicole  sensu  stricto.  Au  contraire,  les  galeries  de  mines  en 
renferment  très  peu.  Hnatewytsch  a  trouvé  4  espèces,  Bùttner  3, 
Husson  9.  A  Bex,  il  y  en  a  deux.  On  m'objectera  que  les  cavernes 
explorées  par  Jeannel  sont  au  nombre  de  350  à  400,  alors  que  nous 
avons  étudié  un  domaine  beaucoup  plus  restreint.  Mais  alors,  pour 
que  cet  argument  portât,  la  même  disproportion  devrait  apparaître 
dans  les  autres  groupes,  ce  qui  n'est  pas  le  cas. 

C'est  donc  bien  là  qu'apparaît  le  plus  fortement  la  différence 
qui  existe  entre  la  faune  cavernicole  proprement  dite  et  la  faune 
des  cavités  naturelles:  d'une  part,  des  animaux  fortement  adaptés 
et  modifiés,  de  souches  anciennes,  et  renfermant  des  espèces 
reliques,  de  l'autre,  une  faune  comprenant  essentiellement  des 
espèces  «actuelles  »,  n'ayant  pénétré  dans  leur  nouveau  milieu  que 
récemment,  et  par  conséquent  fort  peu  modifiés  (pour  autant  qu'on 
veuille  bien  attribuer  au  milieu  une  inlluenee  quelconque). 

Endo.m  ychidae. 

Mycetaea  hirta  Marsh.  Ce  Coléoptère  vit  en  abondance  dans 
toutes  les  régions  boisées  des  mines,  sur  les  poutres  sèches  où  il 
broute  les  moisissures  noires  qui  s'y  développent.  La  larve,  abon- 
dante aussi,  recherche  les  endroits  plus  humides;  elle  habite  en 
particulier  l'ancien  dessaloir  du  Trésor  (Coulât)  servant  actuelle- 
'  ment  de  dépôt  pour  les  canalisations  en  bois.  Husson  et  Jeannel 
'  en  font  mention  aussi,  mais  contrairement  à  l'opinion  de  ce  dernier, 
je  ne  puis  considérer  cet  insecte  comme  trogloxène.  Il  vit  et  se 
reproduit  très  bien,  à  la  manière  d'un  authentique  '  oglophile. 
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Anobiidae. 

Anobium  sp.  Je  n'en  ai  trouvé  que  deux  cadavres,  probablement 
introduits  dans  la  Tranchée  du  Bouillet  avec  le  bois. 

Ptinidae. 

Tipnus  unicolor  Pill.  Ce  Ptinidé,  assez  commun  au  dehors,  vit 
en  grand  nombre  dans  les  latrines  du  Bouillet,  à  2  km.  de  profondeur. 
Il  semble  essentiellement  coprophage  et  vit  d'excréments  humains 
desséchés  et  de  papier.  Je  ne  l'ai  trouvé  en  colonie  que  tout  récem- 
ment (nov.  1936),  alors  que  ces  latrines  avaient  été  l'objet  de 
nombreuses  visites  depuis  1932  déjà.  S'agit-il  d'une  invasion  acci- 
dentelle ?  C'est  ce  que  je  ne  puis  affirmer  pour  le  moment.  Il  suffira 
pour  s'en  assurer  de  suivre  le  sort  de  cette  population.  En  tous  cas, 
ce  Coléoptère  n'est  signalé  dans  aucune  cavité  souterraine.  Par 
contre,  dans  le  même  groupe,  Husson  a  récolté  Niptus  hololeucus 
Fald.,  saprophage  et  détritivore. 

DIPTERA. 

LlMNOBIID  AE. 

Limnobia  decemmaculata  Loew.  Ils  vivent  en  très  grand  nombre 
dans  le  premier  tronçon  de  la  galerie  du  Bouillet,  mais  jamais  à 
moins  de  20  m.  de  l'entrée.  Speiser  (in  Bezzi,  1911)  l'a  récoltée 
dans  les  grottes  de  Palmnicken  (Allemagne).  Troglophile. 

Limnobia  laevigata  Macq.  Même  habitat  et  mêmes  observations. 
Cette  espèce  n'est  pas  encore  citée  dans  les  grottes  ou  mines.  Tro- 
glophile. 

Lipsothnx  remold  Walk.  Espèce  de  couleur  jaune-ivoire,  très 
abondante  dans  les  mêmes  parages.  Elle  a  été  trouvée  par  Czizek 
dans  les  grottes  de  Wypusteck  (Dr  Lengersdorff,  in  litt.)  et  par 
Hnatewytsch  dans  les  grottes  de  Schneeberg. 

Psychodidae. 

Psychoda  phalaenoides  L.  Ce  Diptère  est  répandu  dans  toutes 
les  galeries  et  semble  être  la  principale  nourriture  de  l'Araignée 
Porrhomma  proserpina  Sim.  Il  est  plus  abondant  près  des  entrées. 
A  cet  endroit,  sa  larve  se  développe  dans  les  mucilages  des  poutres, 
tandis  que  plus  au  fond,  elle  vit  dans  les  barégines  et  les  débris 
de  tabac.  Sa  faculté  de  vol  est  très  réduite.  P.  phalaenoides  est 
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certainement  troglophile,  alors  que  Jeannel  la  considère  comme 
trogloxène.  En  effet,  elle  accomplit  tout  son  développement  dans 
les  souterrains.  Sa  présence  n'est  pas  accidentelle;  durant  les  sept 
années  de  recherches,  je  l'ai  toujours  rencontrée,  et  c'est  probable- 
ment d'elle  que  parle  déjà  Lerert,  quand  il  mentionne  un  Diptère 
servant  de  nourriture  à  l'Araignée  citée  plus  haut.  A  Bex,  elle  n'es! 
pas  coprophage,  alors  qu'elle  l'est  ailleurs  (Jeannel).  De  nom- 
reuses  grottes  renferment  cet  insecte  (Jeannel,  Bezzi),  mais  il  est 
curieux  que  Hnatew  ytscu,  pas  plus  qu'HussoN  ou  Buttner  ne 
l'aient  capturée. 

Sciarioae. 

-\eosciara  jorficulata  Bezzi.  Ce  Sciaridé  vit  dans  la  galerie  des 
Vaux,  sur  les  poutres  humides.  La  galerie,  après  un  cheminement 
rectiligne  de  200-300  m.,  s'incurve  vers  la  gauche,  et  ce  n'est  qu'au 
moment  où  l'on  ne  perçoit  plus  la  lumière  de  l'entrée,  que  les 
Diptères  en  question  apparaissent.  Ceux-ci  sont  donc  strictement 
lucifuges,  et  volent  peu.  Je  n'ai  pas  encore  trouvé  leurs  larves, 
mais  tout  semble  indiquer  qu'elles  se  développent  sur  les  lieux 
mêmes  où  l'on  rencontre  l'adulte.  Récemment,  le  Dr  Lengersdorff 
m'a  confirmé  le  fait.  De  tous  les  Lycorides  (Sciarides)  il  est  le  plus 
fréquent  dans  les  grottes  d'Europe  centrale.  Jeannel  ne  le  cite  pas 
dans  les  cavernes  de  France,  mais  Husson  l'a  trouvé  dans  les  mines 
de  Lorraine.  Troglobie. 

Culicidae. 

Culex  pipiens  L.  De  nombreuses  femelles  hivernent  près  de 
toutes  les  entrées.  Trogloxène. 

Borboridae. 

Limosina  heteroneura  Holyd.  Cette  espèce  vit  dans  les  latrines, 
en  compagnie  de  Tipnus  unicolor  Pill.  Minuscule,  très  agile,  elle 
saute  plutôt  qu'elle  ne  vole.  Elle  paraît  strictement  coprophage. 
Le  I)r  Richards,  du  British  Muséum,  qui  a  examiné  mes  Limosina, 

possède  la  mèn  spèce.  provenant  île  maisons,  de  débris  végétaux 

et  animaux  de  l'extérieur  et  de  champignonnières  fumées  avec  du 
crottin  de  cheval.  Il  semble  que  ce  soit  la  première  fois  que  L. 
heteroneura  se  rencontre  sur  les  excréments  humains,  régime 
habituel  de  l'espèce  voisine,  L.  pygmaea  Meig.  des  grottes  pyré- 
néennes. 
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Il  serait  intéressant  aussi  d'étudier,  après  que  sera  résolu  le 
problème  de  la  présence  de  Tipnus  dans  les  mines  de  Bex,  les 
relations  qui  existent  entre  ce  dernier  et  Limosina.  En  effet,  L.  sacra 
Meig.  et  L.  equitans  auct.  ?  se  font  transporter  par  des  Coléoptères 
coprophages  et  vivent  même  sur  ceux-ci  (Seguy,  1924). 

Limosina  heteroneura  Holyd.  n'a  pas  encore  été  trouvée  dans 
les  cavités  souterraines.  Troglophile. 

En  relisant  Jeannel,  on  est  frappé  par  cette  affirmation: 
«  ...Les  Limonides,  Lycorides,  Dolichopodides  qui  vivent  en  nombre 
formidable  sur  les  parois  des  vestibules  des  grottes  pendant  une 
grande  partie  de  l'année,  se  développent  dans  les  matières  végétales 
en  décomposition  dans  les  forêts,  et  viennent  se  réfugier  dans  les 
entrées  des  grottes...  pour  des  raisons  biologiques  encore  inconnues... 
Il  arrive  aussi  qu'ils  s'égarent  dans  la  zone  obscure,  et  alors  ils 
sont  condamnés  à  périr  et  sont  dévorés  par  les  cavernicoles.  A 
<oup  sûr  aucun  des  Némocères  des  entrées,  Lycoria  et  Limnobia, 
ne  se  développent  dans  les  grottes.  »  {Op.  cit.,  p.  303.) 

A  cette  assertion,  qui  me  parait  trop  absolue,  on  peut  opposer 
les  faits  suivants: 

1°  .Xeosciara  forficulata  Bezzi  se  développe  dans  les  souterrains, 
grottes  et  cavernes  (Dr  Lengersdorff,  in  litl.  et  observations 
personnelles). 

2°  Arndt  a  trouvé  la  larve  de  Limonia  nubeculosa  Meig.  dans 
les  cavernes  de  Silésie  (Dr  Lengersdorff,  in  litt.) 

3°  De  nombreuses  larves  de  Diptères  vivent  sur  les  mucilages 
des  boiseries,  tant  à  l'entrée  que  dans  les  profondeurs.  Je  n'ai  pu 
encore  faire  les  élevages  nécessaires  à  leur  identification.  L'une 
d'entre  elles  tisse  des  fils  analogues  à  ceux  des  Araignées,  et  sa 
nymphe  est  suspendue  à  l'encoignure  des  poutres. 

4°  L'entrée  primitive  du  Bouillet,  ouverte  jusqu'en  novembre 
1936,  a  dû  être  abandonnée  momentanément  à  cause  du  mauvais 
état  des  poutraisons.  Elle  est  moins  fréquemment  utilisée  et  les 
Diptères  augmentent  de  ce  fait.  Il  faut  nécessairement  que  leur 
développement  s'effectue  à  l'intérieur,  les  portes  étant  presque 
toujours  fermées.  Quant  à  Culex  pipiens  L.  qui  se  contente  d'hi- 
verner dans  ces  parages,  il  a  été  beaucoup  moins  abondant  au 
printemps  1937,  pour  cette  même  raison. 
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Aucun  des  Diptères  capturés  ne  présente  de  caractères  adaptatifs. 
Pas  de  physogastrie  chez  Limosina,  ainsi  que  c'est  le  cas  chez  les 
Limosina  cavernicoles.  La  reproduction  se  fait  durant  toute  l'année 
chez  les  individus  de  la  |irol'ondeui\  taudis  que  leurs  congénères 
des  entrées  sont  soumis  à  l'influence  des  saisons. 

MOLLUSCA. 
Gasteropoda. 

Pyramidula  ( Gonyodiscus)  rotundata  Miiller.  C'est  le  seul  Mol- 
lusque que  j'ai  récolté,  et  quelques  exemplaires  seulement,  près  de 
l'entrée  du  Bouillet.  Probablement  trogloxène. 

VERTEBRATA. 

Je  cite,  pour  mémoire,  Rana  esculenta  L.,  qui  abonde  en  hiver, 
au  fond  de  la  galerie  des  Vaux,  mais  manque  totalement  en  été. 
M.  Roux  a  trouvé  une  Couleuvre  au  fond  d'un  puits,  où  elle  était 
tombée  accidentellement.  Je  n'ai  capturé  qu'une  seule  Chauve- 
souris,  Rhinolophus  ferrum-equinum  Schreb.,  au  Fondement,  à 
200  m.  de  profondeur.  Enfin,  les  galeries  du  Bouillet  hébergent 
Mus  muscuhis  L.,  avec  sa  Puce,  Leptopsylla  musculi  Dugès. 

3.  Nematoda. 

Si  j'ai  étudié  tout  spécialement  cet  ordre,  c'est  tout  d'abord 
parce  que  dans  mes  prélèvements  du  début,  j'ai  été  frappé  par  le 
nombre  particulièrement  élevé  de  Nématodes.  Presque  toutes 
les  stations  m'en  ont  fourni.  En  certains  points  particulièrement 
pauvres  (station  309,  par  exemple),  il  y  avait  encore  de  rares  Vers 
de  cet  ordre,  à  l'exclusion  de  tout  autre  Métazoaire.  Sur  120  espèces 
animales  déterminées  à  Bex,  on  compte  33  Nématodes,  qui  sont 
donc  les  Métazoaires  les  plus  fortement  représentés.  Le  fait  n'est 
pas  étonnant,  étant  donné  la  grande  facilité  avec  laquelle  ces  ani- 
maux vivent  dans  les  divers  milieux.  De  tous  les  travaux  antérieurs 
à  1922,  qui  leur  ont  été  consacrés  (bibliographie  de  Micoletzky), 
celui  de  Joseph  (1879)  seulement  traite  des  Nématodes  des  cavernes. 
Cet  auteur  ne  cite  que  les  Plectus,  dont  l'un  mesurait  13mm  (?). 

Revue  Suisse  de  Zool.  T.  45.  19:58.  45 
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Parmi  les  chercheurs  contemporains,  Hnatewytsch  seul  a  examiné 
cet  ordre.  Il  a  trouvé,  dans  les  mines  de  Schneeberg,  22  espèces  et 
variétés,  dont  7  nouvelles  (à  l'exception  peut-être  de  Rhabditis 
de  Mani  Hnat.  ?),  tout  en  faisant,  au  sujet  de  leur  abondance, 
les  mêmes  constatations  que  moi. 

Le  peu  d'intérêt  que  les  spécialistes  de  la  faune  cavernicole 
portent  à  cet  ordre  se  justifie  en  partie,  car  un  groupe  si 
souple  vis-à-vis  des  diverses  conditions  de  milieu,  ne  devait  pas 
réserver  de  grandes  surprises.  En  outre,  leur  petitesse  et  certaines 
difficultés  dans  la  détermination  des  espèces  rebutent  au  premier 
abord.  Hnatewytsch  avoue  lui-même  que  s'il  les  a  examinés  spécia- 
lement, c'est  parce  qu"on  l'avait  chargé  de  voir  s'il  y  avait  une 
corrélation  entre  les  Nématodes  et  le  «  Schneeberger  Lungenkrebs  ». 
Le  résultat  de  cette  enquête  fut  finalement  négatif. 

11  n'est  donc  pas  surprenant  que  Jeannel  ne  consacre  qu'une 
demi  page  à  cet  ordre,  en  supposant  a  priori  que  les  cavernes  ne  doi- 
vent pas  renfermer  d'espèces  particulières.  Et  pourtant,  d'après  ce 
qu'il  dit  du  grouillement  animal  dans  le  guano,  il  semble  qu'il 
y  aurait  un  intérêt  certain  à  examiner  la  chose  de  plus  près. 
Chappuis  (in  Jeannel,  op.  cit.)  seul,  mentionne  une  espèce  guanobie 
du  genre  Rhabditis,  trouvée  dans  une  grotte  aux  environs  de 
Neuchàtel. 

J'avais  donc  de  bonnes  raisons  pour  m'intéresser  à  ces  Vers  et 
pour  tenter  de  combler  cette  lacune  de  nos  connaissances, 
d'autant  plus  qu'au  début  de  mes  recherches,  je  ne  connaissais  pas 
le  travail  de  Hnatewytsch.  J'étais  en  outre  curieux  de  voir  com- 
ment se  comportent  les  représentants  de  cet  ordre  dans  la  grande 
variété  de  milieux  et  de  régimes  alimentaires  offerts  par  les  Mines 
de  Bex.  La  fécondité,  le  cycle  reproducteur,  la  grandeur  allaient-ils 
être  modifiés  par  des  conditions  si  diverses  ? 

Mesures  et  dimensions,  abréviations. 

J'ai  adopté,  en  général,  les  abréviations  de  Micoletzky,  les 
rapports  de  de  Max,  et,  pour  les  papilles  de  la  bourse  du  mâle,  la 
formule  de  Reiter  (1928). 

Longueur  du  corps 

Diamètre  du  corps 

Longueur  du  corps 

Longueur  de  l'œsophage 
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Longueur  du  corps 

c  =   

Longueur  de  la  queue 

hj  =  (chez  Dorylaimus  et  Aetinolaimus).  Emplacement  de  la  dilatation 
œsophagienne,  en  %  de  la  longueur  de  l'œsophage. 

Bt     =  Diamètre  du  bulbe  antérieur  ou  moyen,  chez  Rhabditis  et  Diplogaster. 

H,      =  Diamètre  du  bulbe  postérieur  ou  extrême,  chez  les  mêmes  genres. 

drg  Longueur  des  glandes  terminales  de  l'iesophage.  chez  Prismatolaimus , 

en  %  de  la  longueur  de  l'œsophage  lui-même. 

Gj     =  Longueur  de  la  gonade  femelle  antérieure,  en  %  de  celle  du  corps. 

G2     =  Idem,  pour  la  gonade  femelle  postérieure. 

GtU  =  Idem,  pour  le  repli  ovarien  antérieur. 

G2U  =  Idem,  pour  le  repli  ovarien  postérieur. 

L      =  Longueur  du  corps. 

mh    =  Longueur  de  la  cavité  buccale,  en  %  de  la  longueur  de  l'œsophage, 

ou  en  fraction  de  celui-ci. 
n       =  Nombre  des  vers  mesurés  pour  l'établissement  de  la  moyenne. 
NO    =  Nombre  d'œufs. 

nr      =  Position  du  collier  nerveux  périœsophagien,  en  %  de  la  longueur  de 

l'œsophage. 
O      =  Dimensions  des  œufs. 

Pb      =  Début  des  papilles  de  la  bourse  du  mâle,  en  %  de  la  longueur  du 

corps,  à  partir  de  l'extrémité  antérieure  de  ce  dernier. 
PI     =  Longueur  de  la  série  de  ces  papilles,  en  %  de  celle  du  corps. 
Pz     =  Nombre  des  dites  papilles. 
S[i     =  Longueur  des  spicules. 

si       =  Longueur  du  dard  (chez  Dorylaimus  et  Aetinolaimus). 
T      =  Longueur  du  testicule,  en  %  de  celle  du  corps. 
TU    =  Longueur  du  repli  du  testicule,  en  %  comme  ci-dessus. 
V      =  Position  de  la  vulve,  en  %  comme  ci-dessus. 

PF    =  Formule  des  papilles  (Papillenformel  selon  Reiter,  op.  cit.)  Les 


papilles  de  la  bourse  du  mâle,  chez  Rhabditis,  peuvent  être,  soit 
toutes  sur  un  même  plan,  soit  sur  plusieurs  plans  différents.  Dans 
le  premier  cas,  tous  les  numéros  d'ordre  des  papilles,  comptées  à 
partir  de  celle  qui  est  le  plus  en  avant,  sont  sur  une  même  ligne 
typographique.  Dans  le  second  cas,  elles  sont  sur  deux  lignes,  la 
ligne  supérieure  indiquant  la  position  des  papilles  submédianes  ou 
subdorsales,  la  ligne  inférieure  celle  des  papilles  subventrales.  Si 
certaines  de  ces  papilles  sont  groupées,  elles  sont  réunies  dans  une 
même  parenthèse.  Une  +  indique  l'emplacement  de  l'anus.  La 
papille  caudale  (SP)  est  mentionnée  spécialement. 
Ex.:  Rhabditis  oxycera  de  Man. 
4.  6. 

1.  (2.3)  +       5.  (7.8)(9.SP). 


Alaimidae. 
Alairninae. 

Alaimus  primitivtis  de  .Man. 

Pics  de  la  porte  d'entrée  du  Houillet,  sur  pont  raisons  humides. 
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Fpmpllps  ' 

Mâlps  ■ 

L 

=  1,970  et  2,170  (n  =  2) 

L  =  2,600  (n  =  1) 

a 

=  85  et  90 

a  -  110 

b 

=  5,8  et  6,8 

b  =  6,7 

c 

=  13  et  15 

c  =  15 

V 

=  43  et  46% 

Ind.  sexuel:  50  (2  Ç 

Mes  exemplaires  diffèrent  de  ceux  décrits  ailleurs  par  leur  lon- 
gueur (Micoletzky :  0,500-1,060,  Hofmaenner-Menzel:  femelles 
0,700-1,550,  mâles  1,700).  Il  en  est  de  même  pour  le  diamètre,  le 
maximum  pour  «  a»  étant  de  70  chez  les  exemplaires  observés  par 
Micoletzky.  Je  n'ai  pu  voir  les  organes  latéraux,  ni  les  papilles 
du  mâle,  à  cause  de  la  contraction  et  de  la  courbure  de  la  cuticule. 
Cobb  (in  Micoletzky)  a  décrit  sous  le  nom  à' A.  simplex  Cobb,  une 
espèce  dont  les  dimensions  concordent  avec  celles  de  mes  captures. 
Micoletzky  considère  celle-ci  comme  une  variété  à' A.  primitivus 
de  Man,  la  longueur  et  le  rapport  «  a  »  ne  justifiant  pas  à  eux-seuls 
la  création  d'une  espèce  nouvelle. 

Selon  cet  auteur  A.  primitivus  de  Man  est  essentiellement  terri- 
cole,  omnivague  et  peu  fréquent. 


Trilobidae. 
Monohysterinae. 

Monohystera  dispar  Bûtschli. 

Espèce  répandue  partout,  mais  jamais  en  grande  quantité.  Elle 
s'accommode  de  tous  les  milieux,  et  vit  dans  les  eaux  sulfureuses 
et  légèrement  salées  (cf.  composition  chimique  des  eaux)  (stat.  298, 
277,  305),  sur  les  barégines  (stat.  270)  dans  les  terres  amenées  par 
les  eaux  de  ruissellement  au  bas  du  Puits  du  Bey  de  la  Golisse 
(stat.  272),  dans  les  débris  de  tabac  macérant  dans  les  canaux 
d'eau  douce  du  Bouillet  (stat.  291,  307). 

Femelles  : 

L  =  0,608  (0,400-0,760)  (n  =  10)     V  =  63%  (62-65) 

a  =  26  (24-30)  G1  -  29%  (26-33) 

NO  =  1 

O  =  0,037 
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Malgré  la  diversité  des  milieux  dans  lesquels  cette  espèce  a  été 
trouvée,  je  n'ai  pu  observer  aucune  différence  entre  les  individus 
qui  en  provenaient.  Le  mâle  est  extrêmement  rare. 

Selon  Micoletzky,  M.  dispar  Butschli  est  aquatique  et  omni- 
vague. 

Monohystera  sp. 

iH'ux  femelles,  jeunes,  récoltées  sur  les  poutres  mouillées  du 
bas  du  Puits  du  Jour. 

L  =  0,650  et  0,725  C  =  8  et  9 

a  =  35  et  40  V  =  63%  et  67% 

h  =  4  et  4,5 

Le  corps  est  court,  plus  mince  que  chez  .1/.  dispar  Butschli,  la 
cuticule  est  très  finement  striée  (immersion  !),  avec  de  rares  soies. 
Les  soies  céphaliques  sont  au  nombre  de  10  (12  ?),  aussi  longues 
au  moins  que  la  moitié  de  la  largeur  du  corps  au  niveau  de  leur 
insertion.  Les  organes  latéraux,  circulaires  sont  à  une  distance 
de  l'extrémité  antérieure  égale  à  1  x/2  fois  la  largeur  du  corps  à  cet 
endroit. 

D'après  la  clé  de  Micoletzky,  ce  serait  M.  pratensis  Cobb.,  dont 
les  dimensions  et  caractères  généraux  semblent  être  les  mêmes  que 
chez  mes  exemplaires.  Je  n'ai  pu  consulter  le  mémoire  de  Cobb. 

Trilobinae. 

Trilobus  murisieri  ».  sp.  (lig.  5,  a,  b,  et  6). 

Espèce  très  abondante  dans  les  algues  recouvrant  les  boisages 
de  l'entrée  du  Bouillet. 

Le  genre  Trilobus,  dont  on  connaît  environ  25  espèces,  présente 
de  grandes  difficultés  à  la  détermination.  11  s'agit  de  tenir  compte 
des  dimensions  et  de  la  forme  de  la  cavité  buccale,  des  dents,  des 
organes  latéraux,  des  papilles  des  mâles.  L'absence  ou  la  présence 
de  soies  est  caractéristique.  Toutes  ces  formations  sont  en  général 
très  stables  et  forment,  selon  Micoletzky  (1925)  et  Steiner  (in 
liit.)  d'excellents  critères  pour  la  diagnose. 

En  1884,  de  Man  décrit  les  espèces  T.  gracilis  de  Man  et  T.  pellu- 
cidus  de  Man.  Stefansky,  en  1911,  décompose  la  première  en 
3  races  (I.  II.  III).  Steiner  (1919),  revisant  les  espèces  trouvées 
par  Mon \i(D  dans  le  lac  de  Neuchâtel  propose  les  variétés:  type, 
homophysalidis,  allopfi//.sis.  Kntin,  Micoletzky  (1925)  en  étudiant 


620 


EDMOND  ALTHKRK 


les  Trilobus  du  Danemark,  arrive,  après  de  nombreuses  compa- 
raisons, à  la  conviction  que  toutes  ces  races  et  variétés  sont  en 
réalité  de  bonnes  espèces,  nettement  séparées  les  unes  des  autres 
et  sans  formes  de  passage. 

Les  récoltes  de  Bex  m'ont  donné  une  cinquantaine  de  femelles, 
dont  15  gravides,  et  qu'il  m'a  été  impossible  de  faire  entrer  dans 


Fie.  5. 
Trilobus  murisieri  n.  sp. 
a)  Tète,  vue  latérale,    b)  Tête,  vue  dorsale. 


Fig.  6. 
Trilobus  murisieri  n.  sp. 
Queue  de  la  femelle. 


les  cadres  systématiques  actuels.  Le  Dr  Steiner,  auquel  j'ai  soumis 
mes  exemplaires,  les  considère  comme  appartenant  à  une  espèce 
nouvelle.  Il  se  base  pour  cela  sur  la  position  de  l'organe  latéral  et 
sur  la  forme  de  la  cavité  buccale.  Trilobus  murisieri  n.  sp.  se 
rapproche  de  T.  pseudullopht/sis  Micol.  Les  chiffres  ci-dessous  don- 
neront une  première  idée  des  différences  qui  séparent  ces  deux 
espèces. 
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(Femelles  seulement.) 


=  15 

T.  tnunsieri  n.  sp. 

/ ' .  pscuduiloph i/s is  Mie 

T 

1 J 

1  660  M  545-1  870ï 

2  070  M  r-!70-2  200Ï 

cl 

k 

LV 

°>w; 

7       1  -fi  ^\ 

o 

7  (0-9} 

7  4  f6  3-8  3ï 

'  »^     l'V  °!,J/ 

V 

51,5%  (48-55) 

43,8%  (42-50) 

G-i 

1 1  %  (sur  un  ex.) 

12,9%  (8.6-16) 

G, 

10,2%  (id.) 

14,3%  (8,6-16) 

N.O. 

1,5  (1-2) 

1,5  (1-2) 

0 

0,07(1 

0,051 

tir. 

32%  (31-34) 

38%  (36-40) 

Oiagnose  :  Vers  assez  massifs,  gros,  à  mouvements  lents;  cuti- 
cule difficilement  mouillable,  striée  longitudinalement,  avec  séries 
tranversales  de  ponctuations  décelables  au  fort  grossissement 
(immersion).  De  fines  soies,  au  nombre  de  20  environ  en  coupe 
optique,  répandues  sur  tout  le  corps,  principalement  dans  les 
régions  de  l'œsophage  et  de  la  queue.  Pas  de  cristaux  dans  la  cavité 
générale,  6  lèvres  à  papilles  bien  visibles,  ainsi  que  leur  innervation. 
Soies  labiales  relativement  faibles,  leur  longueur  ne  dépassant  pas 
le  tiers  de  la  largeur  du  corps  à  leur  base.  Cavité  buccale  à  parois 
irrégulières,  divisées  en  2  segments  entre  le  1/3  et  la  Y2  de  leur 
longueur.  Première  partie  de  la  cavité  mesurant  15  u.,  deuxième 
partie  de  même  longueur.  Largeur  de  la  cavité,  dans  sa  partie 
distale  12  [i.  Ecartement  entre  les  2  dents,  5  u..  Poches  renfermant 
ces  dents  séparées  par  un  étranglement  peu  accentué.  Organes 
latéraux  placés  entre  la  x/2  et  les  2/3  de  la  première  partie  de  la 
bouche,  en  général  fermés,  mesurant  du  13%  au  16%  de  la  largeur 
de  la  tète  à  leur  niveau.  Œsophage  normal,  anneau  nerveux  au  32% 
de  sa  longueur.  Gonades  courtes,  vulve  au  51,5%  de  la  longueur 
du  corps.  Queue  terminée  par  un  léger  renflement,  sans  soie  termi- 
nale. Mâle  inconnu. 

Trilobus  murisieri  n.  sp.  diffère  donc  de  l'espèce  de  comparaison 
par  les  caractères  suivants:  1°  Ponctuation  transversale  de  la 
cuticule  (que  Micoletzky  a  observée  chez  d'autres  Trilobus  voi- 
sins); 2°  Soies  céphaliques  plus  fortes;  3°  Organes  latéraux  plus 
en  avant  :  \"  Œsophage  plus  long;  5"  Anneau  nerveux  plus  en  avant; 
6°  Vulve  plus  en  arrière  (51,5%  au  lieu  de  43,8%). 
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Ces  divers  caractères  me  permettent  donc,  appuyé  en  cela  par 
l'autorité  1 1  u  l)r  Steiner.  de  rréer  une  espèce  nniivelle,  que  j'ai 
le  plaisir  de  dédier  à  M.  le  professeur  P.  Murisier,  dont  la  bien- 
veillance m'a  été  si  précieuse  depuis  le  commencement  de  mes 
études. 

Prismatolaiminae. 

Prismatolaimus   (intermerfius  ? 
Butsch)  (fig.  7,  a-d). 

Je  ne  possède  qu'une  seule 
femelle  de  cette  espèce,  récoltée 
dans  la  même  station. 

L  =  0,680 
a  =  45 
b  =  4 
c  =  3 
V=  50% 
G,   =  11% 
NO  =  1 

0    =  0,067  x  0,015 
nr    =  39% 

Diagnose:  Corps  mince, 
effilé.  Cuticule  striée  transver- 
salement, sans  soies.  Tète  à  6 
lèvres  bien  visibles,  portant  en 
apparence  2  couronnes  de  pa- 
pilles. Soies  céphaliques  longues 
et  fortes  (6  ou  10  ?),  les  plus 
grandes  atteignant  les  7  1()  de 
la  largeur  de  la  tète  à  leur  ni- 
veau. Cavité  buccale  de  7,5  [i 
sur  3,7  \i,  en  forme  de  tonneau, 
rappelant  celle  de  Mononchus 
macrostoma  Bast.,  terminée  en 
arrière  par  une  seconde  cavité 
de  2,5  u.  avec  une  dent  mi- 
nuscule (  ?).  Organe  latéral  placé 
transversalement,  en  forme  de 
boutonnière,  situé  à  une  distance  des  lèvres  égale  à  3y2  fois  la 


Fig.  7. 

Prismatolaimus  ( intermedius  ?  Butsch^. 

a)  Tête,  vue  latérale. 

b)  Extrémité  prox.  de  l'œsophage. 

c)  Gonade  femelle. 

d)  Extrémité  de  la  queue  de  la 

femelle. 
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longueur  de  la  cavité  buccale.  Œsophage  allongé,  terminé  par  des 
glandes  mesurant  le  6,2%  de  sa  longueur.  Gonade  impaire,  courte, 
prévulvaire,  avec  branche  postérieure  de  l'utérus  atrophiée  remplie 
de  spermatozoïdes  (?).  Œufs  volumineux.  Vulve  au  50%  de  la  lon- 
gueur du  corps.  Queue  très  longue,  s'amincissant  insensiblement 
en  un  filament  terminal  très  fin. 

Le  Dr  Steiner,  auquel  j'ai  soumis  cet  exemplaire,  admet  qu'il 
s'agit  de  P.  intermedius  Bûtsch.  Je  relèverai  toutefois  qu'il  en 
diffère  par  les  caractères  suivants: 

1°  Lèvres  et  papilles  visibles  et  plus  accentuées  que  ne  les  dessine 
Micoletzky  (1925). 

2°  La  partie  postérieure  de  la  cavité  buccale  et  sa  dent  rudimen- 
taire  manquent  chez  l'espèce  type. 

3°  L'organe  latéral  est  plus  en  arrière  d'au  moins  une  longueur 
de  la  cavité  buccale. 

4°  Les  glandes  œsophagiennes  sont  plus  longues  (6,2%  au  lieu 
de  5,1  à  5,4%). 

5°  La  vulve  est  au  50%,  alors  que  tous  les  auteurs  l'ont  observée 
plus  en  arrière  (de  Man  60%,  Micoletzky  (1921)  56-62%,  le 
même  (1925)  59-78%).  Micoletzky  dit  à  son  sujet  (1921):  «Die 
Vulva  ist  stets  hinter  der  Mitte.  ». 

6°  Gonade  plus  courte  (11%  au  lieu  de  21%.) 

7°  Queue  plus  longue  (c  =  3  au  lieu  de  3,4-5,6).  Provisoirement, 
je  me  rallie  donc  à  l'avis  du  Dr  Steiner,  me  réservant  de  revoir  la 
question  plus  tard,  avec  de  nouvelles  récoltes. 

Rhabditidae. 
Plectinae. 

Plectus  tennis  Hast.  (syn.  Pl.  palustris  de  M.). 

C'est  une  des  espèces  les  plus  répandues  dans  les  mines  de  Bex. 
Comme  Monohystera  dispar  Biitsrh.,  je  l'ai  trouvé  dans  tous  les 
milieux:  algues  des  boiseries  de  l'entrée,  barégines  des  stations  270, 
273,  304  B,  eaux  sulfureuses  et  salées  282,  300,  277,  296  B,  amas 
de  tabac  307  et  456  B,  bas  du  Puits  de  la  Golisse,  272:  cil»'  n'est 
pas  difficile  quant  aux  qualités  de  son  habitat,  et  Hofmaenner 
(1915)  la  mentionne  encore  dans  les  canaux  d'évacuation  des  eaux 
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thermales  de  Ragaz.  D'après  Micoletzky,  cette  espèce  est  surtout 
aquatique.  Par  rapport  aux  exemplaires  décrits  ailleurs,  ceux  de 
Bex  ont  une  queue  plus  longue  et  des  gonades  plus  développées. 
Us  se  rapprochent  des  Vers  décrits  par  de  Man  (1884)  sous  le  nom 
de  P.  palustris  de  Man,  surtout  en  ce  qui  concerne  l'organe  latéral, 
plus  grand  que  chez  P.  tenuis  de  Man,  et  en  crochet  ouvert.  Il  était 
intéressant  de  comparer,  chez  une  des  seules  espèces  ubiquistes, 
les  individus  des  divers  milieux. 


N" 
station 

Milieu 

L 

a 

b 

c 

V 

Gl 

G2 

NO 

0 

m  h 

nr 

273 

Barégine 

1,125 

25 

4,2 

8 

47,5 

14 

13 

2,2 

47 

304  B 

id. 

1,024 

26 

4,3 

9 

50 

13 

12 

lu 

8 

1,2 

54 

270 

id. 

1  .D'.ir, 

33 

4,2 

9 

307 

Tabac 

1,095 

28 

4,2 

7 

47 

12 

12 

10 

10 

282 

Beggiat. 

0,975 

27 

4,3 

7 

47 

1 1 

1 1 

8 

8 

300 

id. 

1.1511 

25 

4,1 

9 

50 

1 

51 

277 

id. 

1,150 

25 

4,5 

9 

47 

14 

11 

12 

9 

2 

47 

■l'M\ 

id. 

1.210 

25 

4.6 

8 

46 

1 

51 

272 

Terre 

1,095 

28 

4,2 

10 

49 

12 

52 

Entrée 

Algues 

0,915 

22 

4 

8 

49 

1 

60 

Mico-  | 

Terre 

II. SIM) 

33 

4,5 

10 

49 

11 

10 

10 

10 

LETZKY } 

Eau 

33 

4,4 

10 

49 

10 

10 

Le  tableau  ci-dessus  ne  ménage  aucune  surprise,  et  quel  que  soit 
le  régime,  l'espèce  demeure  bien  reconnaissable,  les  différences 
individuelles  n'étanl  jamais  importantes.  On  pourrai!  simplement 
remarquer,  et  ceci  confirmerait  une  fois  de  plus  l'observation  de 
Micoletzky,  que  les  exemplaires  de  l'entrée,  vivant  dans  un  milieu 
moins  imprégné  d'eau  sont  plus  courts,  plus  gros,  et  pourvus  d'un 
œsophage  plus  long  que  leurs  semblables  des  eaux  de  l'intérieur. 
Quant  à  ces  derniers,  ils  sont  toutefois  plus  grands  (1.024-1, 210mm.) 
que  la  moyenne  donnée  par  les  divers  auteurs  (0,800  pour  les  terri- 
coles,  0,920  pour  les  aquatiques).  Faut-il  attribuer  ce  fait  aux  condi- 
tions de  milieu  et  d'alimentation  plus  stables,  à  la  suppression  des 
périodes  de  jeûne  et  des  fluctuations  saisonnières,  bref,  à  des  condi- 
tions rappelant  celles  d'une  culture  ?  C'est  possible,  car  nous  savons 
que  les  Rhabditis  élevés  artificiellement  et  bien  nourris  sont  plus 
longs  que  les  sujets  pris  dans  la  nature.  Le  mâle  est  inconnu. 

Plectus  parvus  Bast.  var.  geophilus  de  Man.  Une  quarantaine  de 
femelles,  dans  stations  309  et  310.  C'est  la  plus  grande  profondeur 
à  laquelle  j'ai  récolté  des  Nématodes. 


LA    FAI  NE   1>KS   MINES  DE  BEX 


625 


Femelles: 


L  =     0,380  (0,324-0,450)  n  =  14         c       =  9,8  (8,2-11,1) 


Ainsi  que  le  fait  remarquer  Micoletzky  (1921),  il  est  souvent 
dillicile  de  séparer  les  espèces  P.  cirratus  Bast.,  de  P.  parvus  Bast. 
var.  geophilus  de  Man.  Certains  des  individus  récoltés  pourraient 
très  bien  figurer  sous  le  premier  de  ces  noms,  les  autres  sous  le 
second.  Le  Dr  Steiner,  auquel  je  les  ai  soumis,  les  considère  comme 
appartenant  à  la  seconde  espèce.  Les  soies  cépbaliques  sont  plus 
en  arrière  et  plus  rapprochées  que  chez  le  type,  et  les  organes  laté- 
raux plus  en  arrière  aussi.  Peut-être  s'agit-il  d'une  simple  déforma- 
tion due  à  la  fixation  ?  Le  mâle  est  inconnu. 


Nous  savons  que  le  genre  Rhabditis  est  le  seul  cité  par  Jeannel 
dans  la  faune  cavernicole  (association  du  guano).  C'est  aussi  avec 
Diplogaster  le  genre  le  plus  richement  représenté  à  Bex  tant  comme 
espèces  que  comme  individus.  On  le  rencontre  dans  tous  les  milieux. 

Rhabditis  elongata  A.  Schn..  Reiter  (1928)  compte  cette  espèce 
parmi  les  plus  répandues.  Elle  vit  de  tout  et,  douée  d'une  prolificité 
remarquable,  elle  est  impossible  à  éliminer  d'une  culture  quand 
elle  s'y  est  accidentellement  introduite.  Or  l'espèce  est  très  rare 
à  Bex,  où  je  n'ai  trouvé  que  3  femelles  (2  au  fond  des  Vaux,  puits 
n°  5,  une  sur  les  boisages  de  l'entrée  du  Bouillet).  Celles  des  Vaux 
sont  plus  courtes,  probablement  parce  qu'elles  proviennent  d'un 
milieu  plus  pauvre,  une  légère  couche  mucilagineuse  recouvrant 
seule  les  poutres.  Au  Bouillet,  au  contraire,  cette  nourriture  abonde. 


a  =  29  (24-37) 
b  =   3,8  (3,2-4,1) 


NO  =  1,5  (1-2) 
O     =  0,050 


Rhabditinae. 


R  ou  Met: 
Femelle:  L 


0,845 
38 
4,6  . 
3,2 


GXU 
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7% 
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a 


b 


Œsoph . 
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V 


41,5% 
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1  aux. 

Femelles:  L  =  0,630-0,645  (n  =  2)  c  =  3,9-4,4 

a  =  24-29  V  =  45-47  y2% 

b  =   4,3  0  =  0,040 

Les  dimensions  et  rapports  se  rapprochent  sensiblement  de 
ceux  donnés  par  Reiter  (op.  cit.). 

La  différence  en  ce  qui  concerne  la  position  de  la  vulve  pour  les 
exemplaires  des  Vaux,  provient  sans  doute  du  fait  que  Ton  capture 
très  rarement  des  vers  intacts  et  que  très  souvent  la  queue,  longue 
et  fine,  est  tronquée.  Je  n'ai  pas  trouvé  de  mâles. 

Rhabditis  monohystera  Bùtsch.  Ces  vers  vivent  sur  les  barégines 
287  et  309.  J'ai  récolté  67  femelles  et  5  mâles. 

Femelles:  Mâles: 

L         0,500  (0,380-0,540)  (n=10)    L  0,400  (0,380-0,410)  n =3 

a  =  22  (18-26)  a   =  24,6  (22-27) 

b  =  4,3  (3,2-4,8)  b   =  3,8  (3,5-4) 

c  =11(9-13)  c  =12,8(10-13) 

V  =  76%  (72-78%)  T  =  42%  (39-47) 

G1  =  34%  (25-41  %)  Sp  =  0,024  (0,023-0,024) 

NO  =    1-2  Indice  sexuel  =  7,5% 

O  =  0,025-0,049 

Quelques  remarques  au  sujet  de  cette  espèce:  Les  mâles,  rares, 
n'ont  été  décrits  par  Micoletzky  qu'en  1927,  alors  que  K.  Belar 
(in  Van  del,  1931)  les  a  observés  en  1923  déjà,  et  a  attribué  à  l'espèce 
un  indice  sexuel  oscillant  autour  de  7.  Ceux  que  j'ai  récoltés  à  Bex 
ont  exactement  les  caractères  de  l'espèce.  Par  contre  les  femelles 
ont  une  queue  plus  courte  (c  =  11  au  lieu  de  5,7-10). 


Rh.  monohystera  Bùtsch.  a  donné  lieu  à  de  nombreuses  confusions. 
Celles-ci  sont  récapitulées  dans  le  travail  de  Goffart  (1933)  auquel 
une  révision  parait  souhaitable,  étant  donné  l'importance  de  ces 
Vers  en  parasitologie  végétale.  L'auteur  précité  donne  un  dessin 
de  ce  qu'il  a  vu,  soit  une  tête  absolument  dépourvue  d'appendices, 
malgré  l'échelle  de  son  dessin.  Or,  ce  qui  frappe  chez  cette  espèce, 
ce  sont  les  soies  ou  papilles  des  lèvres,  si  nettes  qu'elles  apparaissent 
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au  premier  coup  d'oeil.  D'autre  part,  le  renflement  œsophagien,  tel 
que  le  figure  Goffart,  semble  exagéré.  N'y  a-t-il  pas  là  encore  une 
confusion  ? 

Enfin,  cette  confusion  ne  la  retrouvons-nous  pas  dans  le  travail 
de  Conte  (IdOO)  .'  Cet  auteur  a  élevé  R.  monohystera  Biitsch.  sur 
divers  milieux  et  a  tiré  de  ses  observations  les  conclusions  suivantes: 
1°  L'animal  est  vivipare  sur  colle  de  pâte,  et  sa  fécondité  diminue 
quand  le  milieu  s'appauvrit,  la  viviparité  subsistant  toutefois. 
2°  Il  est  ovipare  sur  peptone.  3°  Ses  dimensions  varient  du  simple 
au  double,  suivant  la  richesse  du  milieu. 

Il  était  intéressant  de  comparer  ces  résultats  avec  les  observations 
faites  à  Bex  où  la  nourriture  consiste  en  d'infimes  masses  de  baré- 
gines  d'un  quart  de  cm3  au  plus,  masses  souillées  de  débris  de 
terre  et  semblant  au  premier  abord  constituer  un  milieu  peu  favo- 
rable. Dans  ces  conditions,  j'ai  toujours  observé  l'oviparité.  On 
peut  d'ailleurs  se  demander  si  Conte  a  vraiment  eu  sous  les  yeux 
l'espèce  R.  monohystera  Biitsch.  Les  dimensions  varient  selon  cet 
auteur  entre  1,2-2,35  mm;  ses  plus  petits  individus  sont  de  longueur 
triple  de  celle  de  mes  plus  grands.  Conte  a  vu  de  nombreux  mâles, 
alors  qu'ils  sont  plutôt  rares. 

Une  confusion  avec  l'espèce  voisine  Rh.  lambdiensis  Maupas 
ne  me  paraît  pas  exclue. 

Rhabditis  sp.  (filiformis  Biitsch.  ?)  (fig.  8,  a-b).  Je  range-  sous  ce 
nom  6  femelles  capturées  sur  les  boisages  402,  tout  en  faisant 
quelques  réserves  sur  l'exactitude  de  la  détermination. 

L  =  0,340  (n  =  6)  V    =  46% 

a  =  22  mh  =  1/10 

b  =   4  B,  _  4 

c  =   3,6  B2  5 

Le  corps  est  assez  large,  s'amincit  en  avant,  à  tel  point  qu'à  la 
tête  sa  largeur  n'est  plus  que  de  5  jz,  alors  que  près  du  bulbe  œso- 
phagien elle  atteint  24  [z.  Les  lèvres  sont  nettes,  munies  de  papilles 
antérieures  bien  visibles.  La  cavité  buccale  est  égale  au  1  U)  de  la 
longueur  de  l'o'snphage,  elle  mesure  14-15  \t  de  long  sur  2,5-3  [z  de 
large.  La  manchette  engaîne  le  prisme  buccal  sur  les  55-60%  de 
sa  longueur.  La  cuticule  est  très  mince,  et  complètement  dépourvue 
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de  striation.  Le  bulbe  moyen 

3o  m.  , 


Fie.  8. 

Rhabditis  filiformis  Bûtscli. 

a)  Extrémité  antérieure. 

b)  Queue  de  la  femelle. 

pour  le  moment  une  espèce 


au  56%  de  la  longueur  de  l'œso- 
phage, et  un  peu  plus  faible  que  le 
bulbe  terminal,  très  accentué.  Les 
intestins  ne  présentent  rien  de  spé- 
cial, le  rectum  est  court.  Je  n'ai 
pu  calculer  la  valeur  de  G1  et  G2, 
la  seule  femelle  à  gonades  bien  vi- 
sibles ayant  la  queue  cassée.  En 
valeur  absolue,  on  a  G1  =  60  y., 
G2  =  50  (i,  GjU  =  35  (i,  G2U  = 
30  \i.  Les  œufs  sont  rares  et  non 
segmentés.  La  queue  est  extrême- 
ment longue,  et  s'amincit  en  un 
filament  très  fin,  souvent  incom- 
plet. Je  n'ai  pu  voir  la  papille 
caudale.  Le  mâle  est  inconnu. 

Bûtschli  (1873)  base  la  dia- 
gnose  de  cette  espèce  sur  une  seule 
femelle  immature,  et  il  est  diffi- 
cile de  s'y  rapporter.  En  1884,  de 
Max  donne  une  description  plus 
complète,  dont  les  exemplaires 
que  j'ai  eus  sous  les  yeux  diffè- 
rent par  les  caractères  suivants: 
1°  la  cuticule  non  annelée,  2°  les 
lèvres  et  papilles  très  nettes,  3°  la 
cavité  buccale  plus  courte  et  plus 
large.  En  ce  qui  concerne  ce  der- 
nier caractère,  W.  Schneider 
(1937)  fait  la  même  observation 
que  moi,  chez  des  Rhabditis  pro- 
venant de  l'Insulinde,  mais  qu'il 
n'hésite  pas  à  déterminer  comme 
Rk.  filiformis  Biitsch.  Le  Dr 
Chitwood  est  d'un  avis  contraire, 
mais  estime  que  l'état  de  mes  pré- 
parations ne  permet  pas  de  créer 
velle  avec  assez  de  certitude. 
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Rhabditis  heteruroides  n.  sp.  (fig.  9,  a-d)  2  Ç?  et  1  <J  sur  les  boi- 
sages de  l'entrée  du  Bouillet. 


L 

a 
b 

c 

Bi 

B2 
V 

Gi 
G2 


Femelles: 
=   0,600-0,650  (n 
=  25 

=  4,8-5,1 
=  3,5-4,5 
5 


=  44-46% 
=  16,4% 
=  14% 
GJJ  =  7% 
G2U  =  12% 


L 

a 
b 

c 

Bi 

B2 

T 

Sp 


Mâles: 

=  0,650  (n  =  1) 
=  31 
5 

=  3,5 
5 

_  y 

=  47°/ 


/o 

25  v. 


PF  =  1.(2.3 

(7.8.9.) 
[nd.  sex.:  = 


4.5.6) 


6ti", 


Fig.  9. 

Rhabditis  heteruroides  n.  sp. 


m  Kxtrvmité  antérieure. 
b)  Queue  de  la  femelle. 


c)  Queue  du  màle. 

d)  Spicules. 


Diagnose:  Corps  de 
largeur  moyenne,  s'a- 
mincissant  en  avant. 
Cuticule  mince,  non  an- 
nelée,  mais  striée  trans- 
versalement et  longitu- 

dinalement,  cette  dernière  striation  se  résolvant  eu  points 
(Pumktstruktur  de  Reiter,  op.  cit.).  Six  lèvres,  bien  échancrées,  à 
2  papilles,  non  séparées  du  corps  par  un  étranglement.  Cavité 
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buccale  étroite,  longue  de  20  n,  égale  au  lL  de  la  longueur  de  l'œso- 
phage. Bulbe  moyen  peu  accentué,  rappelant  celui  de  Cephalobus. 
Anneau  nerveux  immédiatement  après  Bv  Pore  excréteur  en  face 
de  B2.  Ce  dernier  presque  sphérique.  Intestin  normal,  rectum  plus 
court  que  le  diamètre  du  corps  à  la  hauteur  de  l'anus. 

Vulve  aux  44-46%  du  corps.  Gonades  courtes,  le  repli  n'attei- 
gnant en  général  pas  la  vulve.  Œufs  rares.  (Ovipare  ?)  Queue  de  la 
femelle  plus  longue  que  l'œsophage,  rarement  intacte,  se  terminant  en 
un  filament  extrêmement  fin.  Papille  caudale  au  8%  de  sa  longueur. 

Gonades  mâles  atteignant  presque  B2.  Branche  recourbée  égale 

au  1/10  de  la  branche  principale.  Spicules  de  25  il,  minces.  Pièces 

accessoires  fines,  de  12  n.  Bourse  assez  développée;  queue  leptodère; 

filament  caudal  égal  au  9/n  de  la  longueur  totale  de  la  queue. 

Long,  bourse  2 

-  =—  .  Papilles  au  nombre  de  9,  atteignant  toutes  le 
Long,  queue  3 

bord  de  la  bourse.  La  première  paire  à  une  demi-longueur  de 
spicules  en  avant  de  ceux-ci,  la  2me  et  la  3me  paire  peu  avant 
l'anus,  les  4,  5  et  6me  paires  immédiatement  après  l'anus  (pap.  5 
et  pap.  6  soudées  à  leur  base),  les  trois  dernières  paires  à  l'extrémité 
de  la  bourse.  Deux  tubercules  anals. 

a)  Rhabditis  heteruroides  n.  sp.  se  rapproche  du  R.  heterurus 
Oerley,  dont  Oerley  a  donné  une  diagnose  trop  succinte  et  des 
dessins  insuffisants  dans  l'état  actuel  de  la  systématique  du  genre 
Bhabditis.  Le  Dr  Chitwood  rattacherait  volontiers  mes  vers  à 
l'espèce  ci-dessus,  tout  en  faisant  ressortir,  lui  aussi,  l'insuffisance 
des  dessins  du  nématologiste  hongrois.  Il  convient  toutefois  de  faire 
remarquer  que  les  papilles  du  mâle  n'ont  pas  la  même  disposition 
chez  les  deux  espèces;  la  première  paire  en  avant  des  spicules 
manque  chez  R.  heterurus  Oerley  (a-t-elle  passé  inaperçue  de  cet 
auteur  ?).  (Fig.  10  a-c.)  Les  autres  différences  sont  résumées  ci- 
dessous  : 

Rh.  heteruroides  n.  sp.  Rh.  heterurus  Oerley 

L  0,600-0,650  1,530 

b  4,8-5,1  6 

Lèvres  sans  soies  avec  soies 

Queue  (fem.)      amincissement  moins  amincissement  brusque 
brusque  et  nettement  tranché. 


I.  \    l-AIWK    l»Ks    MINKS    H  K    B K X 
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b)  Le  Dr  Chitwood  a  pensé  à  une 
Wi.  intermedia  de  Man.  Les  différences 
pas  de  me  ranger  à  cet  avis. 

Rh.  heteruroides  n.  sp. 
Bouche  étroite 
Lèvres  sans  soies 


V 

Queue  (fem.) 

Filament  caudal 
mâle  et  femelle 

Nombre  de  papilles 
mâle 

P.F. 


44-46% 

s'amincit  moins 
brusquement 

très  long 

9 

1.  (2.3)  +  (4.5.6) 
(7.8.9) 


:  forme  à  longue  queue  de 
suivantes  ne  me  permettent 

Rh.  intermedia  de  M. 
large 

avec  soies  (  ?)  ou  pa- 
pilles (?) 
après  le  milieu 
...  plus  brusquement 


plus  cour  t 

1.0 

1.(2.3)  +  4...  (5.6) 
(7.8.9.10) 


Fig.  10. 

a)  Rhabditis  interniedm  de  Mail,  queue  du  mâle. 

b)  Rhabditis  heteruroides  n.  sp.,  queue  du  inàle. 

c)  Rhabditis  heterurus  Oerley,  queue  du  mâle. 
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c)  Rh.  heteruroides  n.  sp.  diffère  de  Rh.  elongata  A.  Schn.  par  la 
position  des  papilles  du  mâle,  mais  s'en  rapproche  par  la  longueur 
du  fdament  caudal. 

d)  Il  se  sépare  de  Rh.  longicaudata  Bûtsch.  par  la  longueur  de  ce 
fdament  et  par  sa  cuticule  mince  et  non  annelée. 

Pour  les  raisons  ci-dessus,  je  préfère  décrire  mes  exemplaires 
sous  le  nom  donné  en  titre,  quitte  à  retirer  cette  espèce  plus  tard, 
si  la  monographie  de  Rhabditis,  actuellement  en  préparation  chez 
le  Dr  Chitwood,  le  justifie.  Il  est  en  effet  plus  facile  de  réunir  sous 
un  même  nom  deux  espèces  décrites  séparément,  que  de  séparer 
deux  Vers  différents  rangés  sous  une  même  étiquette  (Dr  Steiner, 
in  Ut  t.). 

Rhabditis  o.if/cprca  de  Man.  (Syn.  Rh.  de  Mani  ?  Hnat;  Rh.  varia- 
bilis  ?  Fuchs)  J'ai  réuni  sous  ce  nom  deux  formes  très  abondantes 
dans  tous  les  milieux,  de  longueur  différente,  et  que  je  considérais 
au  début  comme  deux  espèces  distinctes.  Mais  les  caractères  autres 
que  la  taille  étant  identiques,  ou  à  peu  près,  je  suppose  qu'il  s'agit 
là  d'une  variation  due  au  milieu  et  à  l'alimentation.  Hnatewytsch 
a  fait  la  même  observation  chez  son  Rh.  de  Mani  Hnat.,  que  le 
Dr  Chitwood  croit  être  synonyme  de  Rh.  oxycerca  de  Man 
(Dr  Chitwood,  in  litt.).  Rhabditis  de  Mani  Hnat.  vit  aussi  dans  les 
mines  et  présente  deux  formes,  l'une  courte  (femelles  =  0,545, 
mâles  =  0,460),  vivant  dans  les  Polypores  pauvres  en  nourriture, 
l'autre  plus  longue  (F  =  0,760,  M  =  0,710)  vivant  sur  les  boisages 
plus  riches. 

Individus  courts:  Stations  285,  304,  304  B,  324,  Vaux  entrée. 


Femelles:  Mâles: 


L 

=   0,520-0,960  (n  =  50) 

L 

=   0,480-0,770  (n  =  30) 

a 

=  30-40  sur  le  vif 

a 

=  30  sur  le  vif 

a 

=  20  en  glycérine 

a 

=  18-23  en  glycérine 

i. 

=  3,3-3,7 

b 

=  2,9-3,6 

c 

=  30 

c 

=  16-22 

V 

=  56-60% 

T 

=  58% 

G"i 

=  16-25% 

TU 

=  9-13% 

G2 

=  14-19% 

Sp 

=  24-39  [x 

NO 

-  max.  6 

Pz 

9  (avec  la  caudale) 

Ind 

sex.  =  14-87% 

i  \  i  uni-:  ni:  s  mi  m:  s  m;  iîex 


Individus  longs:  Stations  282,  275,  281,  277,  305  (aquatiques). 
Femelles:  Mâles: 


T 

Li 

=       1  ,H/U-  1 ,  1 .  il) 

a 

=  25-30 

b 

-  3,7-4,3 

c 

=  18-25 

V 

=  55-58% 

Gx 

=  16-27% 

G2 

=  18-25% 

GXU 

=  18% 

G2U 

=  17% 

NO 

=  max.  18-20 

i 

—     1  040-1  1 30  tn  —  ?0\ 

a 

=  21-27 

b 

=  4,4-4,5 

c 

=  16-22 

T 

=  53-56% 

TU 

=  9-11% 

Sp 

=  36-42  ii 

Pz 

=   9  (avec  la  caudale) 

Ind 

sex.  =  50-62% 

La  description  que  donne  de  Man  (1895)  correspond  presque  point- 
par  point  à  ce  que  j'ai  eu  sous  les  yeux.  J'ajouterai  que  les  6  lèvres 
portent  chacune  deux  papilles,  l'une  en  avant,  petite,  l'autre  plus 
en  arrière,  et  bien  visible  (de  Man  n'en  signale  qu'une).  La  cavité 
buccale  mesure  le  x/io  de  la  longueur  de  l'œsophage  (de  Man  1/8 
à  1/9).  La  manchette  engaine  l'œsophage  sur  les  60%  de  sa  longueur 
(de  Man:  50%).  Outre  les  8  paires  de  papilles  du  mâle,  il  y  en  a 
une  neuvième  paire,  les  papilles  caudales,  non  signalées  par  cet 
auteur.  Les  spicules  sont  plus  courts  chez  mes  exemplaires,  où 
même  chez  les  individus  les  plus  longs,  ils  ne  dépassent  pas  24-42  ;x 
contre  42-46  [i  chez  les  vers  de  de  Man.  L'indice  sexuel  est  en 
moyenne  de  40-50%,  et  très  variable,  ainsi  que  nous  le  verrons  dans 

4  6 

le  chapitre  suivant.  PF  =  1 .  (2.3)  +  (7.8)  (9  =  SP  ?) 

C'est  l'espèce  représentée  dans  les  mines  de  Bex  par  le  plus  grand 
nombre  d'individus. 

Les  exemplaires  vivant  sur  les  boisages  et  les  barégines,  sont 
gros  et  quelquefois  tellement  bourrés  de  grains  de  graisse  qu'ils 
en  deviennent  opaques  et  qu'il  est  alors  impossible  de  discerner  les 
organes  internes  (dégénérescence  graisseuse  ?).  Ils  sont  peu  féconds, 
ont  au  maximum  6  œufs  et  semblent  ovipares.  Malgré  cette  fécon- 
dité restreinte,  les  Vers  sont  aussi  nombreux  dans  certains  amas 
de  barégines  que  dans  une  culture. 

Au  contraire,  les  individus  longs,  de  même  que  ceux  que  j'ai 
élevés  sur  des  milieux  à  la  pomme  de  terre  et  à  la  viande  et  dont 
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Ih  lnnuut'iir  pouvait  dans  ces  conditions  atteindre  1.500  mm,  sont 
plus  féconds,  plus  transparents,  et  contiennent  jusqu'à  20  œufs  ou 
cmbryuns. 

De  nouvelles  cultures  sur  divers  milieux  nutritifs  montreront, 
s'il  y  a  ici,  comme  chez  Rh.  monohystera  Bùtsch.  (?),  de  Conte, 
influence  de  l'alimentation  sur  le  monde  de  reproduction.  La  vivi- 
parité serait  le  fait  d'une  mauvaise  nutrition.  II  semble,  à  première 
vue,  que  les  eaux  sulfureuses  à  Beggiatoa  des  stations  281,  282, 
275,  n'offrent  pas  à  leurs  hôtes  vivipares  les  mêmes  ressources 
alimentaires  que  les  barégines  et  les  algues  des  stations  304  par 
exemple,  où  je  n'ai  pas  trouvé  d'œufs  embryonnés,  ce  qui  indi- 
querait qu'ils  sont  ovipares. 

Enfin,  en  ce  qui  concerne  la  longueur  du  corps,  les  différences 
notées  confirment  une  fois  de  plus  l'observation  de  Micoletzky 
au  sujet  des  individus  aquatiques  et  des  individus  terrestres. 

Ces  vers  se  rencontrant  partout,  je  donne  comme  pour  Plectus 
tenuis  de  Man.  le  tableau  des  dimensions  et  rapports  classés  par 
milieux  : 


Sta- 
tion 

Milieu 

L 

a 

b 

c 

V 

G2 

Test 

TU 

Sp 

Individ 

us  courts 

Mâle 

Fem. 

Mâle 

Fem. 

Mâle 

Fem. 

m  Ai.- 

Fem. 

304 

Barégine 

0.575 

0.695 

18 

20 

3.4 

3,5 

ie. 9 

18 

56,5 

25 

14.3 

49 

8,8 

0.030* 

289 

» 

0.505 

0.528 

19.7 

19 

3,2 

3.3 

14,7 

18.2 

58 

ls.i 

19.4 

53 

13 

0.028 

270 

0.540 

h. nui 

19.5 

19 

3,8 

3,3 

15 

17 

60 

16.5 

16 

58 

1(1.2 

0.024 

287 

» 

0.622 

0.620 

23 

:\ 

3,6 

3,4 

16 

16,5 

58 

16.3 

16 

49,5 

12 

n.1128 

285 

» 

0.546 

0.623 

19 

19 

3,3 

3,3 

16.5 

16 

58 

18 

18.6 

53,7 

11,6 

•  I.II2-) 

279* 

» 

0.480 

0.524 

16 

19 

2,9 

3.5 

14 

16 

57.5 

18 

16 

44 

13 

0.023 

280 

0.536 

0.575 

18 

21 

3,3 

3,5 

16 

16 

58 

15,6 

19.3 

47 

10.5 

0.032 

329 

Algues 

0.630 

0.625 

19.5 

18 

3,4 

3,5 

19.5 

17 

56 

20 

20 

46 

10,8 

0.038 

402 

Bois 

<i.:-: 

0.750 

17,8 

17.6 

3,6 

3,6 

16 

19.5 

58 

54,5 

0,039 

272 

Terre 

0.632 

17 

3.3 

18,5 

58 

12 

10,8 

307 

Tabac 

0.535 

16 

3,2 

19 

58 

(1  seul  ex.) 

Individus  longs 

282 

Beggiat. 

1 .112(1 

1,140 

29,1 

26.8 

4,5 

4,3 

22 

23 

56 

53 

8,9 

0.037 

275 

1.091 

1.173 

29 

25 

4.05 

i.01 

19 

23.1 

57 

53 

281 

1,040 

1.108 

29 

26 

4 

4,2 

18 

20 

55 

24 

25 

55 

0.036 

277 

» 

1.134 

29 

4,2 

20 

56 

1 1 

0.042 

*  Station  en  train  de  se  dessécher. 
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Rhabditis  coroniger  n.  sp.  (flg.  11,  a-d). 

Cette  espèce,  abondamment  représentée,  vit  sur  les  boisages  des 
entrées,  au  Douillet,  au  Coulât  et  aux  Vaux. 

Mâles: 

L      =   0,660  (0,570-0,750) 

(n  =  20) 
a      =  27  (24-29) 
b     =  3,8(3,4-4,1) 
c     =16  (14-18) 
T    =  60-65% 

TU  =  8%  (7-12%) 

Sp  =   0,042  (0,035-0,048) 
Pz   =  10  +  pap-  caud. 
Ind.  sex.  =  40-50% 


Diagnose.  —  6  lèvres  nettement  détachées  du  corps,  bien  séparées 
les  unes  des  autres,  portant  deux  papilles  chacune,  l'une  distale, 
petite,  l'autre  proximale,  plus  forte,  ayant  presque  l'aspect  d'une 
soie  (Borstenpapille  ?).  Arcs  chitineux,  fortement  réfringents,  au 
nombre  de  six,  soutenant  les  lèvres  (ou  bordant  les  intervalles  ?) 
et  dont  la  position  est  difficile  à  préciser  avec  exactitude  (fig.  12, 
a-c,  13,  a-c).  Bouche  vue  de  face,  semblable  à  une  corolle  à  6  pétales 
bien  séparés  par  des  incisions  profondes  (fig.  12,  d).  Lèvre  vue  dp 
côté,  semblant  recouvrir  2  an  s  (fig.  L3,  d). 

Cuticule  épaisse,  striée  transversalement  dans  sa  couche  pro- 
fonde. Striation  longitudinale,  également,  se  résolvant  en  une  suite 
de  points  très  rapprochés. 

Cavité  buccale  large  et  courte,  mesurant  le  1/10-1/12  de  la  longueur 
de  l'oesophage.  Sa  longueur  égale  à  2-3  fois  sa  largeur.  Manchette 
occupant  le  70%  du  prisme  buccal.  Œsophage  très  net,  à  Bx  très 
prononcé,  presque  aussi  large  que  B2.  li,  situé  au  milieu  entre 
lèvres  et  B2.  Anneau  nerveux  près  de  B1?  pore  excréteur  entre  les 
bulbes.  Intestin  normal,  rectum  court. 


Femelles: 

L  0,685  (0,410-0,850) 

(n  =  20) 
a      =  27  (19-34) 
b      =  3,7(3,4-4,1) 
c      =   9,5  (6,5-14) 
mh    =  7i2-7io 

^J        _  8/  .10/ 

V     =56%  (54-63) 
G,      =  17,7%  (15,2-20) 
G1U=    9%  (7-11) 
G2      =  17,6%  (15,2-28) 
G2U  =   7%  (6-8) 
NO  =  1-5 

O     =   0,039  (0,035-0,045) 
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Vulve  aux  54-63%.  Replis  ovariens  ne  dépassant  en  général 
pas  la  moitié  de  la  branche  principale.  Œufs  embryonnés  et  très 

souvent,  après  expul- 


/ 


sion.  prisonniers  sous 
la  cuticule,  dans  la  ré- 
gion anale.  Queue  de  la 
femelle  régulièrement 
conique,  terminée  en 
une  pointe  très  fine. 
Sa  longueur  égale  à 
4-6  fois  le  diamètre 
anal. 

Gonades  du  mâle 
très  longues,  occupant 
le  60-65  °0  de  la  lon- 
gueur du  corps,  à  repli 
égal  au  lJ7  de  la  bran- 
che directe.  Spicules, 
grands  forts,  renflés  à 
leur  extrémité  distale, 
mesurant  35-48  p.  Pièce 
accessoire  égale  à  la 
moitié  de  leur  lon- 
gueur. Bourse  bien  dé- 
veloppée, à  contour 
régulier,  avec  10  paires 
de  papilles  postanales, 
plus  la  papille  caudale  : 
3  paires  à  l'extrémité 
des  spicules.  4  vers  le 
milieu  de  la  bourse  (la 
paire  4  dépassant  le 
bord  de  celle-ci),  3 
paires,  plus  la  papille 
caudale,  à  l'extrémité 
postérieure  du  corps. 
Filament  caudal  plus 

court  que  la  bourse.  Indice  sexuel  (sur  plus  de  200  exemplaires) 
de  50%.  PF  =  (1.2.3)  ...  (4.5.6.7.)  ...  (8.9.10.)  (SP). 


FlG.  11. 

Rhabditis  coroniger  n.  sp. 
a)  Extrémité  antérieure. 
b\  Queue  de  la  femelle, 
c)  Queue  du  mâle,  vue  dorsale. 
d\  Queue  du  mâle,  vue  latérale. 
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d. 


Fig.  12. 
Rhabditis  coroniger  n.  sp. 
Tête. 


«i  Mise  au  point  sup.  (coupe  optique). 
b)  Mise  au  point  méd.  (coupe  optique). 


<■)  Mise  au  point  inf.  (coupe  opt  iquc 
d)  Vue  de  face  et  profil. 


à.  b  c  d. 


Fig.  13. 
Rhabditis  coroniger  n.  sp. 
Tête. 


a)  Aspect  avec  mise  au  point  sup.       c)  Aspect  avec  mise  au  point  inférieure. 

b)  Id.,  mise  au  point  moyenne.  d)  Lèvre,  vue  de  côté. 
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Vers  souvent  parasités  extérieurement  par  des  bactéries  les  recou- 
vrant comme  une  toison  et  empêchant  de  voir  l'organisation  interne. 

Cette  espèce  rentre  dans  la  catégorie  des  Rhabditis  à  Bj  pro- 
noncé, mâle  leptodère.  à  papilles  bursales  (Bursalpapillen)  seule- 
ment, et  comprenant  entre  autres  Rh.  curvicaudata  A.  Schn.  Je 
pensais  au  début  pouvoir  classer  mes  individus  sous  ce  nom,  mais 
de  nombreux  caractères  s*y  opposent:  1°  lèvres  chitineuses;  2°  posi- 
tion de  la  vulve:  3°  queue  de  la  femelle:  4°  papilles  du  mâle. 

Jusqu'à  maintenant,  on  admettait  que  les  mâles  de  Rhabditis 
avaient  des  papilles  préanales  et  postanales.  Ce  n'est  pas  le  cas 
chez  Rh.  coroniger  n.  sp.,  pas  plus  d'ailleurs  que  chez  Rh.  chitino- 
labiata  W.  Schn.  dont  il  est  question  plus  bas.  Ce  caractère  commun 
accentue  donc  encore  la  parenté  entre  ces  deux  espèces. 

Reiter  (1928)  a  observé  en  outre  que  lorsque  le  mâle  possède 
10  papilles  bien  conformées,  la  papille  caudale  manque  (Schwanz- 
papille).  Là  encore  Rh.  coroniger  fait  exception.  Il  a  en  effet  les 
10  paires,  plus  la  papille  caudale. 

Ces  deux  caractères  aberrants  sont  intéressants  à  signaler. 

Tout  récemment,  j'ai  reçu  le  dernier  travail  du  Dr  W.  Schneider 
(1937),  dans  lequel  il  décrit  l'espèce  nouvelle  Rh.  chitinolabiata 
W.  Schn.  La  forme  des  lèvres  et  leur  armature  l'ont  étonné  aussi: 
«  ...Man  gewinnt  den  Eindruck  als  seien  sechs  Lippen  durch  fast 
kreisformige  Einschnitte  mit  chitinisierter  Begrenzung  getrennt...  • 
Au  premier  abord,  on  songe,  en  voyant  les  lèvres,  au  genre  Terato- 
cephalus.  Mais  les  autres  caractères,  notamment  ceux  de  la  cavité 
buccale,  de  l'œsophage,  de  la  bourse,  appartiennent,  à  mon  avis, 
incontestablement  au  genre  Rhabditis.  Malgré  cela,  le  Dr  Schneider 
envisagerait  éventuellement  la  création  d'un  genre  nouveau 
(Schneider.  in  litt.). 

Rh.  chitinolabiata  W.  Schn.  se  distingue  de  Rh.  coroniger  n.  sp., 
duquel  il  est  très  rapproché,  par  les  caractères  suivants:  1°  papilles 
des  lèvres:  2°  spicules  plus  courts  pour  des  vers  plus  longs  que  les 
miens:  3°  bourse  à  9  papilles  seulement  et  disposées  différemment: 
4°  filament  caudal  plus  long  que  la  bourse. 

Cephalobus  rigidus  A.  Schn. 

J'ai  récolté  4  femelles  et  4  mâles  dans  les  barégines  306,  du 
Bouillet.  et  15  femelles  sur  les  poutraisons  des  Vaux  (n°  752,  fin  du 
boisage  principal). 
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Exemplaires 

du  B 

ouillet  : 

Femelles: 

Mâles 

T 

1  . 

=    0,550  (n  =  4) 

L 

=    0,o40  (n 

a 

  OU 

a 

  OQ 

b 

=  4,2 

b 

=  3,9 

c 

=  15 

c 

=  15 

V 

=  60% 

T 

=  48% 

TU 

=  9,5% 

Sp 

=  25  (x 

=  4) 


Ind.  sex.  =  100% 

Je  range  provisoirement  sous  ce  nom  les  15  femelles  des  Vaux, 
malgré  la  vulve  située  plus  en  arrière  (62-65%)  au  lieu  de  (54-62%), 
et  l'absence  de  mâles,  alors  que  ceux-ci  sont  si  nombreux  parmi  les 
captures  du  Bouillet. 

Exemplaires  des  Vaux: 
Femelles: 

L  =   0,530  (n  =  5)  c  =  12 

a  =  25  V  =  63% 

b  =  3,6 

Les  femelles  des  Vaux  pourraient  tout  aussi  bien,  par  leurs 
dimensions  et  rapports,  être  considérées  comme  C.  elongatus  de  Man, 
mais  dont  la  cuticule  est  nettement  annelée.  Or,  l'annelure  de  mes 
individus  est  si  faible  qu'il  faut  utiliser  un  objectif  à  immersion 
pour  déceler  ce  caractère. 

Cephalobus  persegnis  Bast.  var.  type  Micol. 

15  femelles  et  11  mâles,  des  récoltes  730,  752,  755,  758  (les  deux 
premières  dans  le  boisage  principal,  les  deux  autres  près  du  dernier 
puits  au  fond  des  Vaux). 

Femelles:  Mâles: 

L  =   0,630  (n  -  5)  L  =   0.615  (n  =  4) 

a  =  25  a  =  25 

b  =   4,2  b  =  4,3 

c  ==  14  c  =  14 

V  =  68%  I ud.  sex.  73 %  (Micol. :  55 %) 
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Les  lèvres  sont  apparentes,  sans  papilles  visibles;  la  cuticule 
est  annelée,  l'œsophage  ne  présente  pas  de  renflement  appréciable, 
la  queue  est  ronde,  les  papilles  du  mâle  sont  nettement  visibles. 

Cepkalobus  paralongicaudatus  n.  sp.  (fig.  14,  a-b,  15). 


Fie.  14.  Fig.  15. 

Cephalobus  paralon gicaudatus  n.  sp. 

a)  Extrémité  antérieure.  Queue  du  mâle. 

b)  Queue  de  la  femelle. 


7  femelles  et  1  mâle,  au  Bouillet,  station  324,  329,  402,  sur 
boisages  humides  : 
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Femelles:  Mâles: 


L  = 

0,430  (0,348-0,500)  (n  =  5) 

L 

0,416  (n 

a  = 

33  (30-37) 

a 

=  36 

b  = 

4,2  (3,9-4,5) 

b 

=  4,2 

c  = 

8,7  (7,1-10) 

c 

=  7,5- 

V  = 

57%  (56-59) 

T 

=  39,4  % 

Sp  =  22,4  [x 
[nd.  sex.  13% 


En  se  servant  des  tables  de  détermination  de  Micoletzky,  on 
arrive  à  C.  longicaudatus  Butsch.,  dont  Steiner  (1936)  a  donné 
une  nouvelle  description,  accompagnée  de  dessins.  Mes  exemplaires 
en  diffèrent  par:  1°  la  longueur  (critère  d'importance  secondaire): 
2°  la  valeur  de  «a»  (12-21  contre  30-37);  3°  la  striation  presque  invi- 
sible (il  faut  l'observer  à  l'immersion);  4°  l'œsophage  qui  n'a  pas  de 
renflement  médian,  alors  que  Steiner  en  dessine  un;  5° la  première 
partie  de  l'œsophage,  qui  est  plus  courte  que  chez  les  exemplaires  de 
Steiner  ;  6°  la  queue  de  la  femelle  qui  possède  un  filament  plus  long; 
7°  les  spicules  qui  sont  plus  fins  que  chez  C.  longicaudatus  Butsch. 

1 1  ne  s'agit  pas  non  plus  de  C.  oxyuroides  de  Man,  qui  porte  des 
papilles  labiales  visibles,  dont  le  corps  est  plus  effilé  et  qui  a  une 
cuticule  non  annelée.  La  queue  du  mâle  de  cette  espèce  est  plus 
longue  que  celle  de  celui  que  je  possède. 

1  )  i  a  g  n  o  s  e.  —  Corps  très  petit,  tête  paraissant  t  ronquée  en  avant, 
lèvres  peu  apparentes,  sans  papilles  visibles  (même  à  l'immersion). 
Œsophage  caractéristique  du  genre,  à  première  partie  renflée,  cylin- 
drique, occupant  le  61%  de  la  longueur  totale,  cavité  buccale  non 
comprise.  Passage  très  brusque  de  la  première  partie  à  la  seconde. 
Pore  excréteur  immédiatement  avant  le  bulbe.  Vulve  aux  57%. 
Gonades  femelles  difficiles  à  mesurer  dans  le  cas  particulier,  queue 
de  longueur  moyenne,  s'amincissant  en  un  fil  extrêmement  fin. 

Mâle  avec  spicules  assez  forts,  de  22  (x,  accompagnés  d'une  pièce 
accessoire  de  demi-longueur  des  spicules.  Queue  s'amincissant 
brusquement  vers  le  milieu  en  un  filament  fin.  Papilles  invisibles 
sur  mon  exemplaire. 

Cephalobus  striatus  Bast.  /.  atubifer  Micol.  Une  jeune  femelle 
sur  les  boisages  324,  Bouillet. 

L  =   0,400  b  =  3,4 

a  =  24  c  =  14,5 
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Teratocephalus  terrestris  Bùtsch. 

Une  dizaine  de  femelles  récoltées  sur  les  barégines  304  B,  309  et 
sur  les  boisages  humides  350,  409  et  de  l'entrée. 


Ces  individus  ne  présentent  rien  de  particulier,  sauf  que  ceux  de 
l'entrée  ont  une  annelure  plus  marquée  que  ceux  du  fond. 


Genre  Mononchus.  —  Avant  de  passer  à  rénumération  des  espèces, 
je  dirai  quelques  mots  des  pores  facilement  visibles  dans  l'œsophage 
et  que  Cobb  (1917)  croit  être  les  émonctoires  des  glandes  salivaires. 
Leur  position  semble  constante  pour  chaque  espèce,  et  peut-être  ce 
caractère  pourrait-il  être  utilisé  en  systématique,  par  exemple  pour 
distinguer  M.  papillatus  Bast.  de  M.  muscorum  Duj.  Malheureuse- 
ment, je  n'ai  eu  sous  les  yeux  qu'une  femelle  immature  de  cette 
dernière  espèce. 

Chez  M.  brachyuris  Biitsch,  il  semble  y  avoir  5  pores,  placés 
respectivement  aux  40,  41,  48,  61  et  91%  de  la  longueur  de 
l'œsophage. 

Pour  M.  macrostoma  Bast.,  il  y  en  aurait  deux,  aux  52%  (50-55) 
et  68%  (65-73).  Dans  ce  cas,  les  mesures  ont  été  faites  sur  du  matériel 
fixé  et  la  fluctuation  des  chiffres  obtenus  est  probablement  dûe  à 
la  contraction  plus  ou  moins  forte  des  vers. 

M.  papillatus  Bast.  a  trois  pores,  aux  52,  73  et  97-98%  (mesure 
effectuée  sur  4  exemplaires  frais). 

M.  parvus  de  Man  en  a  trois  également  aux  52,  67  et  96%  (d'après 
la  seule  femelle  adulte  que  je  possède). 

L'unique  femelle  immature  de  M.  muscorum  Duj.  a  donné  les 
positions  suivantes:  55,  71,  96%.  L'animal  n'ayant  pas  terminé  sa 
croissance,  ces  valeurs  sont  incertaines,  et  pour  le  moment,  se 
rapprochent  singulièrement  de  celles  de  M.  papillatus  Bast.  De 
nouvelles  mesures  seront  à  faire  pour  vérifier  si  vraiment  on  peut 
utiliser  ce  critère. 


L  =     0,385  (0,342-0,420)  (n  =  4) 
a  =  31  (25-36) 
b  =   3,9  (3,5-4,5) 


c  =  4,4  (4,1-5,1) 
V  =  53%  (50-55) 
O  =  0,040 


Odontopharyngidae. 


Oncholaiminae. 
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Mononchus  brachyuris  Butsch. 

Récolté  4  femelles  à  la  station  272  (terre  d'alluvion),  1  dans  les 
barégines  280,  1  dans  une  macération  de  tabac,  307. 

L  =   1,079  (0,985-1,315)  (n  =  4)  G,  =   9,5%  (8-10) 

a  =  31  (24-34)  G2  =  11,7%  (10-13,2) 

b  =  3,2  (2,8-3,5)  NO  =  1 

c  =  34  (31,5-36)  O    =  0,083  et  0,105 
V  =  66%  (63-70) 


Fig.  16.  Fie.  17. 

Mononchus  papillalus  Hast.  Mononchus  macrostoma  Bast. 
Queue  de  la  femelle,  pour  montrer  la  posi-  Kxtrémité  de  la  queue 

tion  des  papilles  (la  dernière  papille  sub-  de  la  femelle, 

dorsale  (4)  peut  être  parfois  rejetée  en  arrière). 


Les  exemplaires  de  IJex  ne  présentent  rien  de  spécial.  La  présence 
de  soies  (?)  ou  de  papilles  à  l'extrémité  de  La  queue  permet  de  les 
ranger  dans  la  variété  sigmaturus  Gobb,  considérée  par  cet  auteur 
comme  une  espèce,  contrairement  à  l'opinion  de  Micoletzky.  Une 
remarque  toutefois  au  sujet  de  ces  prétendues  soies.  Micoletzky 
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parle  de  «  Borsten  »,  W.  Schneider  de  «  Borstenpapillen  ».  L'absence 
de  celles-ci  chez  certains  des  individus  capturés  par  W.  Schneidkk 
Ta  poussé  à  créer  l'espèce  .1/.  sigmaturoides  W.  Schn.  (1923).  Or 
mes  Vers  portent  bien  à  l'endroit  indiqué  par  Cobb  des  formations 
qui  pourraient  tout  aussi  bien  être  considérées  comme  des  papilles 
que  comme  des  soies.  Elles  ne  traversent  pas  la  cuticule,  mais 
semblent  simplement  la  soulever.  D'autre  part,  ces  formations 
paraissent  exister  chez  toutes  les  espèces  du  genre  Mononchus. 
Je  les  ai  retrouvées,  en  effet,  chez  M.  papillatus  Bast  (fig.  16),  où 
elles  sont  souvent  difficiles  à  distinguer,  et  où  Cobb  ne  les  mentionne 
pas,  tout  comme  chez  M.  niaerostoma  Bast.  (fig.  17).  Ainsi  le  doute 
qui  règne  au  sujet  de  ces  formations  (les  auteurs  ne  sont  même  pas 
d'accord  quant  à  leur  nature)  doit  nous  inciter  à  ne  pas  fragmenter 
l'espèce  M.  brachyuris  Bùtsch.  en  un  certain  nombre  de  variétés, 
et  ce  en  se  basant  uniquement  sur  un  caractère  si  discuté. 

Cette  espèce  semble  se  plaire  partout,  puisqu'elle  vit  aussi  bien 
dans  la  terre,  dans  l'eau  douce,  dans  les  eaux  thermales  (Hofmànner, 
eaux  de  Ragaz,  1915;  Hoeppli,  eaux  thermales  du  Parc  de  Yellow- 
stone,  U.S. A.,  1926),  dans  les  eaux  à  H2S  et  même  dans  les  débris 
de  tabac.  C'est  même  ce  dernier  milieu  qui  m'a  donné  le  plus  gros 
individu  (L  =  1,315  mm.,  avec  un  œuf  de  0.105  mm.). 

Mononchus  macrostoma  Hast. 

Trois  femelles  dans  les  eaux  sulfureuses  305,  une  dans  le  même 
milieu  310,  et  quatre  sur  les  barégines  270,  285  et  304. 

L  =     1,370  (1,095-1,670)  (n  =  3)       G1    =  10%  (7,7-13) 
a  =  27  (24-30)  G2    =  12%  (8,4-16,8) 

b  =   4,3  (4-5,1)  GXU  =  7,1% 

c  =   7,9  (7,8-8,8)  G2U  =  7,6% 

V  =  49%  NO   =  1 

O     =  0,075  (0,066-0,096) 

Sur  7  adultes  examinés,  il  y  en  a  six  se  rapportant  au  type,  et 
une  à  la  variété  longicaudatus  Cobb,  caractérisée  par  la  présence, 
en  regard  de  la  dent  dorsale,  de  dents  très  fines.  Mes  exemplaires 
portent  sur  la  queue  les  papilles  dont  il  a  été  question  au  sujet  de 
l'espèce  précédente.  Elles  sont  disposées  en  un  ordre  très  constant 
(fig.  17):  2  sub-ventrales  à  l'extrémité  de  la  queue,  une  sub-dorsale 
aux  :!  ,.  une  sub-dorsale  au  premier  tiers:  sous  celle-ci  une  sub- 
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ventrale  encore,  Immédiatement  après  l'anus.  Les  dessins  de  Cobb, 
qui  pourtant  excellait  à  ne  rien  négliger,  ne  les  montrent  pas;  par 
contre  de  Man  signale  4  très  petites  papilles.  Ces  organes  paraissent 
être  de  même  nature  que  ceux  décrits  plus  haut  chez  M.  brachyuris 
Bast.  Cobb  les  a  observés  à  l'extrémité  de  la  queue  de  M.  mega- 
laimus  et  de  M.  longicaudatus  (espèce  que  Micoletzky  considère 
comme  une  simple  variété  de  M.  macrostoma,  comme  nous  l'avons 
vu  plus  haut).  Pour  terminer,  j'indique  que  la  queue  de  mes  femelles 
est  plus  longue,  la  vulve  plus  en  avant  et  les  œufs  plus  gros,  mais 
moins  nombreux  que  ne  l'indique  Micoletzky  (1921). 

Mononchus  papillatus  Bast.  (fig.  18,  19,  1-8). 

J'ai  récolté  et  examiné  environ  50  exemplaires  (30  femelles 
adultes,  20  femelles  jeunes),  vivant  dans  les  boisages  de  l'entrée 
du  Bouillet.  Dès  l'abord, 
des  difficultés  de  détermi- 
nation surgirent  et  le  Dr 
Hofmànneb,  qui  s'était  déjà 
trouvé  embarrassé  par  cette 
même  espèce,  m'écrivait: 
o  ...Je  me  souviens  de  quel- 
ques espèces  récalcitrantes  à 
toute  précision...  » 

En  effet,  M.  papillatus 
Bast.  est  très  voisine  de  M. 
muscorum  Duj.,  et  les  divers 
auteurs  ne  semblent  pas 
d'accord  à  leur  sujet  ;  les  uns 
les  assimilent  l'une  à  l'autre, 
les  autres  les  considèrent 
comme  dist  inetes.  Le  mieux 

était  donc  de  relire  tout  ce  •  1 

qui  avait  été  écrit  à  ce  pro-  ' 

pos,  non  dans  l'idée  d'élu-  ,  •„'  ,    ■>  . 

r     '  MoHOHcluis  pn/iillalus  Hast. 

cider   définitivement   cette  T,  i,. 

question,    puisqu'un  Héma- 
tologiste de  valeur  comme  de  Man  n'arriva  pas  à  le  faire,  mais 
pour  tenter  une  mise  au  point.  Cobb,  de  son  côté,  semble  avoir 
pulvérisé  le  genre,  et  la  question  n'y  a  pas  gagné  en  clarté.  La 
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discussion  repose  en  somme  sur  la  visibilité  plus  ou  moins  bonne 
des  râpes  denticulées,  situées  en  face  de  la  dent  dorsale.  Je 
résume  les  diverses  opinions: 

1845:  Dujardin  décrit  l'espèce  M.  muscorum  chez  laquelle  il 
signale  l'existence  d'une  râpe. 


Fig.  19. 
Mononchus  papillatus  Bast. 
Diverses  formes  de  la  râpe  denticulée. 

1)  Reproduite  d'après  Cobb,  pour  M.  muscorum  Duj. 

2)  Reproduite  d'après  Cobb,  pour  M.  muscorum  Duj.,  var.  macrolaimus  Cobb. 

3)  M.  papillatus  Bast.  E.  20.  Femelle  de  2mm,010.  Dents  nombreuses,  fortes, 

régulières.  Râpes  longues,  visibles  sans  immersion. 

4)  Id.  E.  21.  Femelle,  lmm,950.  Dents  et  râpes  moyennes,  difficiles  à  voir  sans 

immersion. 

5)  Id.  E.  38.  Femelle,  lmm,770.  Dents  fortes,  peu  nombreuses,  râpes  courtes, 

visibles  sans  immersion.  Leitz,  obj.  7,  oc.  5x. 

6)  Id.  E.  19.  Femelle,  2mm,190.  Dents  petites,  irrégulières,  râpes  moyennes, 

ilillii  ili's  ,i  voir  sans  immersion. 

7)  Id.  E.  41.  Femelle,  2mm,200.  Dents  nombreuses,  petites,  râpes  longues,  bien 

visibles  sans  immersion. 
S)  Id.  E.  86.  Femelle,  2mm,160.  Dents  nombreuses,  petites,  les  deux  râpes  à 
peine  visibles  sans  immersion. 
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1865:  Bastian  décrit  l'espèce  M.  papillotas,  chez  laquelle  l'exis- 
tence de  la  râpe  lui  échappe,  peut-être  en  raison  d'un 
équipement  optique  insuffisant. 

1873:  Bùtschli  donne  de  M.  papillatus  un  excellent  dessin;  la 
râpe  est  nettement  indiquée. 

1884:  De  M  an  considère  M.  muscorum  Duj.  comme  espèce  dou- 
teuse, peut-être  identique  à  M.  papillatus  Bast.  Il  ne 
signale  pas  les  œufs  échinulés,  indique  une  queue  pointue 
et  ne  la  dessine  pas  comme  elle  se  présente  chez  mes 
exemplaires.  Il  ne  signale  pas  les  râpes  que  l'optique  de 
l'époque  permettait  pourtant  de  voir  (Bùtschli). 

1912:  Ditlevsen  décrit  M.  spectabilis  Ditl.  analogue  aux  espèces 
précédentes,  muni  d'une  râpe,  mais  à  corps  plus  grand 
(4  mm). 

1912:  De  Man  écrit  que  M.  muscorum  Duj.  se  distingue  de  M.  pa- 
pillatus Bast.  par  sa  queue  arrondie  (cf.  1884  !)  Il  affirme 
que  seul  le  premier  de  ces  Nématodes  possède  les  râpes. 
Il  donne  la  position  de  la  vulve  au  deuxième  tiers  de  la 
longueur  du  corps  (tous  ces  caractères  sont  ceux  de  mes 
individus). 

1915:  Hofmànner  et  Menzel  sont  embarrassés,  et  reçoivent  de 
de  Man,  qu'ils  consultent,  le  conseil  de  mettre  sous  l'éti- 
quette M.  papillatus  Bast  .  quelques  femelles  qui  pourraient 
tout  aussi  bien  être  déterminées  comme  M.  muscorum 
Duj.  La  différence  consiste,  selon  cet  auteur,  dans  la 
présence  ou  l'absence  de  cette  fameuse  râpe  denticulée 
double.  En  1912,  le  même  de  Man  admet  l'existence  de 
ce  caractère  chez  M.  muscorum  Duj.  seul,  niais  en  1915, 
il  n'esl  plus  si  catégorique. 
De  nouvelles  mesures  et  observations  sont  nécessaires, 
disent  les  auteurs. 

1916:  Brackenhoff  décrit  pour  la  première  fois  les  œufs  échinulés 
de  .1/.  papillatus  et  mentionne  à  nouveau  la  râpe. 

1917:  L'aspect  échinulé  des  œufs  de  M.  papillatus  Bast.  incite 
Cobb  à  créer  l'espèce  M.  echinulatus  Cobb,  pour  les  exem- 
plaires de  Brackenhoff,  qu'il  n'a  d'ailleurs  pas  vus.  Il 
prétend  que  M.  papillatus  Bast.  n'a  pas  de  râpes,  et  qu'on 
devine  tout  au  plus  quelques  dents  tics  fines.  La  vulve, 
chez  cette  espèce,  est  aux  62%  de  la  longueur  du  corps. 
Revue  Suisse  de  Zool.  T.  45.  1938.  47 
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Cobb  dessine  en  outre  ce  qu'il  appelle  Prionchulus  musco- 
rum Duj.  var.  macrolaimus  Cobb.  (Notons  que  suivant  la 
présence  ou  l'absence  de  râpe,  il  a  créé  respectivement  les 
sous-genres  Prionchulus  ou  M ononchus  s.  str.) 
Enfin,  chez  ce  qu'il  appelle  M.  papillatus  Bast.,  il  décrit 
et  dessine  un  seul  pore  salivaire,  situé  près  du  milieu  de 
l'œsophage,  peu  après  l'anneau  nerveux.  Et  pourtant, 
chez  son  espèce  M.  lungicaudatus  Cobb.,  il  en  a  fait  figurer 
deux.  Il  serait  intéressant  de  savoir  si  vraiment  Cobb  a 
eu  sous  les  yeux  la  même  espèce  que  les  auteurs  d'Europe. 
Car  il  semble  qu'un  caractère  aussi  frappant  que  ces  pores 
n'aurait  pas  échappé  à  sa  sagacité. 

1921  :  Micoletzky  admet  que  M.  papillatus  Bast.  pourrait  bien 
avoir  deux  listes  denticulées  comme  M.  muscorum  Duj. 
Ce  que  Cobb  donne  comme  var.  macrolaimus  serait  en 
réalité  M.  papillatus  Bast.  Il  se  demande  si  ces  deux 
espèces  ne  rentrent  pas  dans  un  même  «  Formenkreis  ». 

1923:  \Y.  Schneideb  voit  une  liste  si  faiblement  marquée  qu'il 
faut  l'examiner  à  l'immersion  pour  la  distinguer.  Aussi 
met-il  les  individus  ayant  ce  caractère  et  une  queue  ronde 
sous  l'étiquette  M .  muscorum  Duj.  Il  affirme  en  outre  qu'ils 
pourraient  tout  aussi  bien  être  pris  pour  M.  papillatus 
Bast.,  chez  lesquels  la  queue  n'est  pas  si  pointue  que 
certains  auteurs  le  prétendent.  Par  contre,  il  a  vu  des 
d/.  muscorum  Duj.  typiques,  mais  avec  des  œufs  échi- 
nulés  !  W.  Schxeideb  insiste  donc  sur  l'absolue  nécessité 
de  faire  de  nouvelles  observations  et  comparaisons.  Il  se 
demande  si,  en  se  basant  uniquement  sur  la  position  de 
la  vulve,  et  les  dimensions  et  rapports,  on  est  autorisé 
à  maintenir  les  3  espèces  M.  muscorum,  M.  papillatus  et 
M.  spectabilis.  (Nous  verrons  que  depuis  lors  il  a  changé 
d'avis.) 

1924  :  Rham  écrit  au  sujet  de  M.  papillatus  Bast  .  :  «  Ich  rechne  dièse 
Tiere  zu  M.  papillatus  Bast.  obwohl  die  drei  nahe  ver- 
wandten  Arten  papillatus,  muscorum  und  spectabilis 
nicht  geniigend  von  einander  unterschieden  sind.  » 

1925:  Micoletzky  étudiant  les  Nématodes  du  Danemark,  observe 
de  nouveau  une  grande  variabilité  dans  la  forme  et  les 
dimensions  de  la  râpe,  mais  penche,  en  ce  qui  concerne  ses 
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récoltes,  en  faveur  de  M.  muscorum  Duj.;  il  n'a  pas  trouvé 
de  forme  de  passage,  lui  permettant  de  ranger  .1/.  musco- 
rum Duj.  et  .1/.  papillatus  Bast.  sous  un  même  nom. 
La  même  année,  W.  Sciineipeh  détermine  comme  M.  papilla- 
tus Bast.  des  femelles  avec  une  râpe  faible. 
1926:  Allgèn  s'exprime  comme  suit:  «  Wâhrend  meine  Exemplare 
bezûglich  der  Schwanzform  durchaus  typische  Reprâ- 
sentanten  der  Art  sind  (muscorum) ,  zeigen  sie  doch  in  der 
Ausbildung  der  ventralen  Zahnleiste  grosse  Verschieden- 
heiten.  Typische,  geschlechtsreife  Weibchen  haben  dièse 
Leiste  scharf  gezàhnelt,  waehrend  die  Zàhne  bei  andern 
Exemplaren  ausserordentlich  schwach  ausgebildet  sind. 
Dièse  letzteren  Exemplare  scheinen  der  var.  macroiaimus 
Cobb  zu  entsprechen.  Nun  ist  die  Zahnleiste  mitunter 
auch  bei  .1/.  papillatus  recht  kràftig,  und  es  ist  vielleicht 
môglich,  dass  in  dieser  Hinsicht  Uebergânge  zwischen  den 
beiden  Arten  sich  finden  kônnen.  » 

Enfin,  cette  année  (1937),  le  Dr  W.  Schneider  auquel  j'avais 
soumis  mes  exemplaires,  ne  fait  que  confirmer  l'embarras  dans 
lequel  se  trouve  le  nématologiste  en  face  de  ces  vers.  Dans  la  faune 
d'Allemagne  de  Dahl,  il  range  dans  l'espèce  M.  muscorum.  Duj.  les 
Mononchus  dont  la  râpe  est  visible  avec  les  objectifs  à  sec,  et  sous 
.!/.  papillatus  Bast.,  ceux  où  il  faut  l'immersion,  tout  en  se  rendant 
compte  de  ce  que  cette  distinction  a  d'arbitraire.  W.  Schneider 
a  tout  de  même  la  certitude  que  les  deux  espèces  existent,  et  que 
seuls  les  mâles  permettent  de  les  distinguer.  Pour  M.  papillatus 
Bast.  ces  derniers  ne  sont  pas  connus  en  Europe.  En  outre,  l'habitat 
serait  une  indication,  .1/.  muscorum  Duj.  n'ayant  été  trouvé  que  dans 
les  mousses,  sauf  par  de  Man,  qui  l'a  récolté  dans  la  pourriture  des 
hêtres  (Pilzalgenfluss)  (1912). 

Ainsi,  l'accord  est  loin  d'être  fait.  Peut-être  l'étude  de  la 
garniture  chromosomiale  donnerait-elle,  suivant  la  suggestion 
de  W.  Schneider,  de  meilleurs  résultats.  Le  débat  reste  ouvert. 

Je  cite  à  la  page  suivante  le  tableau  comparatif  des  dimen- 
sions et  des  rapports  donnés  par  les  divers  auteurs. 

Comme  on  le  voit,  il  est  difficile,  en  se  basant  sur  ces  chiffres,  de 
déterminer  exactement  en  présence  de  quelle  espèce  on  se  trouve, 
et  comme  les  caractères  morphologiques  des  femelles  sont  presque 
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identiques,  les  mâles  sont  indispensables  pour  une  détermination 
rigoureuse. 

Afin  d'éviter  un  malentendu,  je  donne  la  description  détaillée 
de  mes  femelles  (fig.  16,  17,  18). 

Le  corps  est  allongé,  mesure  en  moyenne  2,140  mm.  Le  rapport 
a  =  27.  La  cuticule  est  épaisse  de  3  \i  en  moyenne,  chez  des  Vers 
fixés  au  mélange  alcool-glycérine-eau  distillée,  et  montés  en  gly- 
cérine-gélatine. Chez  ceux  conservés  au  formol,  elle  est  un  peu  plus 
mince.  Elle  est  difficilement  mouillable,  ce  qui  facilite  les  recherches 
et  permet  de  distinguer  immédiatement  M.  papillatus  de  Trilobus 
murisieri  avec  lequel  il  vit.  Elle  est  très  finement  striée  trans- 
versalement (immersion  !),  et  porte,  comme  les  autres  espèces  du 
même  genre,  de  fines  papilles,  réparties  inégalement,  à  innervation 
bien  visible,  plus  apparentes  dans  la  région  subdorsale.  Parmi 
celles-ci,  il  semble  que  celles  de  la  queue  soient  assez  constantes 
comme  position,  ainsi  que  je  l'ai  déjà  fait  remarquer  (fig.  16).  Les 
lèvres  portent  deux  cercles  de  6  papilles  bien  visibles.  La  cavité 
buccale,  à  parois  fortement  chitineuses,  a  une  longueur  moyenne  de 
0,040  mm.  sur  une  largeur  de  0,019  mm.,  ce  qui  correspond  aux 
espèces  M.  papillatus  et  M.  muscorum  var.  macrolaimus  du  travail 
de  Cobb.  (1917).  Elle  représente  ainsi  le  1:8,2  de  la  longueur  de 
l'œsophage.  Les  organes  latéraux,  à  ouverture  elliptique  aplatie 
de  5-ii  il  (11",,  de  la  largeur  du  corps  en  cet  endroit)  sont  situés 
exactement  à  la  pointe  de  la  dent  dorsale,  comme  l'indique  la 
ligure  37,  page  163  de  la  monographie  de  Cobb  (1917)  pour  M.  mus- 
corum  Duj.  (fig.  19,1  du  présent  travail).  Par  contre,  ce  même 
auteur,  pour  papillatus  (?),  page  139,  indique  cet  organe  plus  en 
avant,  à  l'endroit  où  les  parois  de  la  cavité  buccale  s'incurvent 
vers  l'intérieur  (fig.  19,  2  du  présent  travail). 

La  dent  dorsale  est  à  peine  dirigée  vers  l'avant,  sa  pointe  se 
trouvant  aux  18%  de  la  longueur  de  la  cavité.  En  face  de  celle-ci 
sont  les  deux  râpes  denticulées,  séparées  par  un  léger  intervalle. 
Klles  peuvent  être  faibles,  comme  aussi  elles  sont  souvent  très 
développées.  Jamais  je  ne  les  ai  vues  aussi  fortes  et  régulières  que 
ne  l'indiquent  Cobb  ou  de  M  \n  pour  .1/.  muscorum  Duj.  Elles  sont 
au  contraire  irrégulières,  et  correspondent  à  celles  dessinées  par  le 
premier  de  ces  auteurs  pour  M.  muscorum  var.  macrolaimus  (Cobb 
1917,  fig.  38)  et  M.  longicollis  (Cobb  1917,  fig.  39).  La  longueur  de 
la  râpe  est  de  10-20  [i,  soit  le  25-50%  de  la  cavité  buccale.  Comment 
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expliquer  cette  variabilité  dans  le  développement  des  dents  ?  Sui 
35  femelles  examinées,  j'en  ai  trouvé  11  avec  des  dents  très  fines 
(lit  juv.,  1  adulte),  7  avec  des  dents  moyennes  (1  juv.,  6  adultes)  et 
17  avec  des  dents  fortes  (2  juv.,  15  ad.).  Il  semble  donc  que  la  taille 
de  cette  râpe  soit  surtout  en  rapport  avec  l'âge  du  ver  (fig.  19, 
3  à  8).  La  cavité  buccale  présente  à  sa  base  4  petites  dents  sub- 
ventrales, difficiles  à  percevoir,  telles  que  Cobb  en  a  figuré  chez 
.1/.  trichurus  Cobb  et  dolichurus  Cobb. 

L'œsophage  représente  le  1L  environ  de  la  longueur  du  corps. 
Il  est  fortement  glanduleux  entre  le  45  et  le  75%  de  sa  longueur. 
L'anneau  nerveux  est  situé  vers  le  23%  de  cet  organe  (Micoletzky, 
1925,  note  34%).  Les  pores  des  glandes  œsophagiennes  sont,  comme 
déjà  vu,  aux  52,  68  et  96%.  L'intestin  est  limité  par  des  cellules 
polygonales  bourrées  de  gros  grains,  et  il  n'est  pas  rare  d'y  trouver 
des  proies  (Dorylaimus,  spicules,  etc.).  L'anus  est  normal,  fortement 
musclé,  et  la  queue  incurvée  vers  la  face  ventrale,  arrondie  à  son 
extrémité  (vue  à  un  fort  grossissement).  La  vulve  est  aux  63% 
de  la  longueur  du  corps,  et  sa  position  varie  dans  de  grandes  limites 
(58-68 %);  les  gonades  sont  massives,  courtes.  Les  œufs,  au  nombre 
de  deux  au  maximum,  sont  échinulés,  mais  les  pointes  sont  moins 
accentuées  que  ne  l'indique  Brackenhoff  dans  son  mémoire.  Je 
n'ai  pas  trouvé  de  mâle.  Ces  Nématodes  sont  abondants  surtout 
vers  la  fin  de  l'été. 

En  été  l!'  !7.  j'ai  enfin  trouvé  dans  les  mousses  d'une  foret  de  pins 
(Crèt  des  Bordes,  sur  Premier,  Yaud)  une  jeune  femelle  dont  les 
caractères  sont  identiques  à  ceux  de  mes  exemplaires  de  Bex,  mais 
dont  la  râpe  est  tellement  nette  et  régulière,  même  pour  un  jeune 
individu,  que  je  ne  doute  pas  de  son  appartenance  à  l'espèce 
M.  muscorum  Duj.  J'en  arrive  ainsi  à  la  conclusion,  d'accord  en 
cela  avec  le  Dr  W.  Schneider,  que:  1°  les  individus  de  Bex  sont 
des  Mononchus  papillatus  Bast.,  2°  Mononchus  papillatus  Bast.  et 
Prionchulus  (Mononchus)  muscorum  Duj.  sont  deux  espèces 
distinctes,  mais  dont  les  seuls  caractères  morphologiques  per- 
mettant une  séparation  des  femelles  sont  la  râpe  denticulée  (et 
peut-être  les  pores  des  glandes  œsophagiennes),  3°  les  mâles  sont 
différents.  11  suffit  pour  s'en  convaincre  de  comparer  les  dessins  de 
\Y.  Schneider  et  de  G.  Thorne.  (YY.  Schneider,  in  litt.) 
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Chromadorinae. 

Cyatkolaimus  (Achromadora)  ambiguus  n.  sp.  (fig.  20  a-d). 

Six  femelles  récoltées  aux  stations  350  (sur  bois),  272  (infiltra- 
tions), 296  et  310  B  (eaux  sulfureuses  à  Beggiatoa,  légèrement  salées). 


Fig.  20. 

Cyatkolaimus  (Achromadora)  ambiguus  n.  sp. 

a)  Extrémité  antérieure.  c)  Tète,  vue  dorsale 

b)  Tête,  vue  latérale.  d)  Queue  de  la  femelle. 


Je  les  avais  déterminées  tout  d'abord  comme  <  .  minimus  Cobb. 
La  découverte  dans  le  Nozon,  près  de  Vaulioi)  (Vaud),  d'un  individu 
présentant  à  peu  près  les  mêmes  caractères,  mais  dont  l'aspect 
général  fait  penser  immédiatement  à  une  autre  espèce,  m'a  incité 
à  soumettre  mes  captures  de  Bex  au  I)'  Stkinkr.  Selon  lui  il  saint 
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d'une  espèce  nouvelle,  assez  proche  de  C.  ruricola  de  Man;  en 
suivant  la  clef  dichotomique  de  Micoletzky,  on  arrive  à  C.  minimus 
Cobb,  mais  je  n'ai  pu  me  procurer  le  travail  de  cet  auteur.  La  base 
de  comparaison  manque,  et  c'est  uniquement  l'autorité  de  Steiner 
qui  me  permet  de  créer  une  espèce  nouvelle,  d'ailleurs  basée  sur 
des  caractères  difficiles  à  apprécier.  Il  faut  remarquer  ici  que  la 
systématique  des  Cyatholaimus  est  encore  bien  embrouillée  et  que 
l'accord  est  loin  de  régner  entre  nématologistes.  C'est  ainsi  que 
l'exemplaire  de  Vaulion,  par  la  présence  d'une  seule  dent  sub- 
ventrale, ne  saurait  être  C.  lacustris  (qui  en  a  deux)  ;  mais 
Steiner  la  considère  tout  de  même  comme  telle.  Or  en  1925, 
Micoletzky  a  retiré  cette  dernière  espèce  qu'il  avait  créée  en  1913 
et  l'a  assimilée  à  C.  terricola  de  Man.  Ce  qui  est  certain,  c'est  que 
cet  auteur  a  vu  deux  dents  sub-ventrales  alors  que  mon  exemplaire 
n'en  a  qu'une.  Cette  même  année  (1925),  Micoletzky  complète 
la  description  de  C.  ruricola  de  Man  et  je  ne  vois  pas  de  différences 
sensibles  entre  ce  Nématode  et  mes  Vers  de  Bex.  La  clé  de 
Micoletzky  ne  peut  donc  plus  être  suivie  à  la  lettre.  Cyatholaimus 
ambiguus  n.  sp.  pourrait  donc  bien  être  une  espèce  éphémère... 


L  =     0,453  (0,400-0,514)  (n  =  4)         V  =  46,4%  (45,6-47,8) 


La  description  étant  basée  sur  du  matériel  conservé  en  glycérine 
gélatinée,  il  est  impossible  de  donner  tous  les  détails.  Je  n'ai  pu 
retrouver  du  matériel  frais. 

Diagnose  :  Corps  assez  mince,  cuticule  annelée,  les  stries  trans- 
versales se  résolvant  en  points,  plus  fins  et  plus  serrés  (selon 
Steiner)  que  chez  les  espèces  lacustris  Micol.  et  ruricola  de  Man. 
Bouche  à  six  lèvres  peu  accentuées,  à  une  papille  visible.  En  appa- 
rence 10  soies.  Vestibule  de  la  bouche  soutenu  par  des  pièces  chiti- 
neuses  longitudinales,  mesurant  4  \l.  Cavité  buccale  mesurant  9  \l, 
avec  une  dent  dorsale  bien  visible,  et  une  dent  ventrale,  plus  petite, 
dans  le  même  plan  que  la  première.  Organe  latéral  en  spirale  de  5  y. 
de  diamètre.  Œsophage  à  bords  parallèles,  et  se  renflant  en  un  bulbe 
peu  musculeux,  de  longueur  égale  au  1/5  de  la  distance  bouche- 
intestin.  Anneau  nerveux  au  70%.  Pore  excréteur  immédiatement 
après  le  bulbe.  Intestin  normal.  Rectum  de  longueur  égale  au 


a  =  28,7  (22-37) 
b  --     4,7  (3,8-5,3) 
c  =   6  (5,1-8,3) 


G,  =  15% 
G2  =  8% 
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diamètre  anal.  Queue  avec  canal  terminal  et  les  trois  glandes  habi- 
tuelles. Gonades  courtes  et  A'olumineuses. 

Je  n'ai  pas  vu  d'oeufs  ni  de  seconde  dent  ventrale,  telle  qu'elle 
semble  exister  chez  C.  ruricola,  selon  Micoletzky  (1925). 


Dipi.ogaste m  n  \  i  . 

Diplogaster  macrospiculum  n.  sp.  (fig.  21  a-d). 

Quelques  mâles  et  femelles  dans  les  boisages  des  Vaux. 


Femelles: 


MAIcs  : 


L 

0,700-0,810  (n  =  2) 

L 

0,760  (0,650- 

a 

=  26-30 

a 

=  23  (19,5-25) 

b 

=  5,6-5,8 

b 

=  4,8(4,4-5,4) 

c 

=  2,9-3,3 

c 

=  6,4  (6,1-7) 

B, 

4 

T 

=  57%  (55-59) 

B2 

~  3 

TU 

=  25%  (n  =  1) 

V 

=  42% 

Sp 

=  51  |x  (50-54) 

Gi 

=  12,2% 

tnd 

.  sex.  =  50% 

G2 

=  H% 

NI  ) 

=  1 

0 

=  0,038 

5) 


I  )  ia  gno  se  :  Corps  relativement  mince,  cuticule  annelée,  avec,  dans 
la  l  égion  céphalique,  rangées  transversales  de  points.  Plus  en  arrière, 
lignes  longitudinales,  espacées  de  3  pi  (30  environ).  Entre  ces  lignes, 
des  points  en  quinconce,  alternativement  un  et  deux;  sur  les  côtés, 
3  ou  4  interlignes  sans  ponctuations  (fig.  21  a).  Pas  de  soies. 

Tête  arrondie  en  avant.  En  apparence  deux  cercles  de  6  papilles 
chacun,  les  antérieures  étant  très  petites  et  invisibles  sur  du 
matériel  conservé  en  glycérine-gélatine.  Dents  petites,  pointues, 
droites,  paraissant  être  au  nombre  de  deux,  les  pièces  extérieures 
semblant  appartenir  aux  parois  de  la  cavité  buccale.  Position 
relative  des  dents  indéterminée  pour  le  moment.  Cavité  buccale 
étroite,  avec,  à  sa  base,  de  petits  organes  latéraux  se  prolongeant 
en  une  poche  assez  longue. 

Œsophage  à  première  partie  fortement  musclée,  cylindrique, 
doublée  intérieurement  d'un  fort  revêtement  chitineux  garni  de 
ponctuations;  bulbe  moyen  très  prononcé.  Cette  première  partie 
égale  aux  62%  de  la  longueur  de  l'œsophage.  Deuxième  tronçon 
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plus  mou,  sans  revêtement  chitineux,  à  peine  élargi  en  un  bulbe 
proximal.  Rapport  des  deux  bulbes:  4/3.  Intestin  normal,  rectum 
ayant  une  longueur  égale  au  diamètre  du  corps  à  la  hauteur  de  l'anus. 

Queue  de  la  femelle  conique  dans  sa  première  partie  (33%),  puis 
terminée  en  un  filament  très  fin.  Papillecaudale  invisible  (  ?).  Gonades 
courtes,  d'égale  longueur.  Vulve  aux  41%  de  la  longueur  du  corps. 


Fie.  21. 

Diplogaster  macrospiculum  n.  sp. 

a)  Extrémité  antérieure.  c)  Tête,  vue  dorsale. 

b)  Queue  du  mâle.  d)  Ponctuation  de  la  cuticule, 

région  moyenne  du  corps. 


Queue  du  mâle  à  première  partie  conique  (36-37%),  se  rétrécis- 
sant ensuite  en  un  filament  très  fin.  Papilles  au  nombre  de  6  (5  ?) 
paires  sub-ventrales  (2  pré-anales,  4  (3  ?)  post-anales)  et  de  3  paires 
sub-dorsales  (fîg.  21  b).  Spicules  longs,  minces,  effilés  dans  leur 
partie  distale,  fortement  renflés  au  milieu.  Longueur  50  \l.  Pièce 
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accessoire  de  demi-longueur.  Gonades  étendues  très  en  avant,  avec 
repli  égal  à  la  moitié  environ  de  la  longueur  de  la  partie  principale. 

Vu  la  grandeur  des  spicules,  je  propose  le  nom  de  D.  macros- 
piculum  n.  sp.  ainsi  que  me  l'a  suggéré  le  Dr  Steiner. 

Diplogaster  obscuricola  n.  sp.  (fig.  22  a-d). 
Je  ne  possède  qu'une  seule  femelle,  provenant  des  boisages  des 


d 

Fig.  22.  —  Diplogaster  obscuricola  n.  sp. 

a)  Extrémité  antérieure.  c)  Tète,  vue  latérale 

b)  Queue  de  la  femelle.  d)  Ponctuation  de  la  cuticule, 

région  moyenne  du  corps. 
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Diagnose  :  Corps  très  peu  aminci,  paraissant  même  tronqué 
en  avant. 

Cuticule  nue,  avec  striation  transversale  et  longitudinale.  Anne- 
lure  peu  prononcée.  Région  céphalique  à  ponctuations  transversales, 
semblables  à  celle  de  l'espèce  précédente,  en  quinconce.  Lignes 
longitudinales  bien  visibles,  surtout  dans  la  région  moyenne  du 
corps,  espacées  de  2  u..  Entre  ces  lignes,  des  séries  de  points,  alter- 
nativement de  2  et  3  (fig.  22  d):  sur  les  côtés,  3  ou  4  interlignes  sans 
points. 

Tète  garnie  de  deux  cercles  de  papilles.  Les  antérieures,  petites, 
au  nombre  de  6,  les  postérieures  plus  fortes,  au  nombre  de  4 
(ou  6  ?).  bien  conformées,  à  innervation  très  nette.  Pas  de 
striation  longitudinale  préorale.  Cavité  buccale  vaste,  plus  pro- 
fonde que  large,  limitée  par  des  pièces  chitineuses  dont  la  forme 
et  la  position  sont  difficiles  à  déterminer  exactement  sur  du  matériel 
conservé.  Une  grosse  dent  dorsale  dans  la  moitié  antérieure  de  la 
cavité,  fortement  recourbée,  presque  à  90°,  sans  socle  chitineux 
visible.  Plus  au  fond,  deux  petites  dents  sub-ventrales,  faciles  à 
voir.  Deux  listes  subdenticulaires  au  niveau  des  petites  dents. 
Partie  antérieure  de  la  tète  garnie  de  6  gros  boucliers,  plus  gros  et 
plus  massifs  que  chez  l'espèce  précédente.  Organes  latéraux  in- 
distincts. 

Œsophage  très  large  et  fort  dans  sa  première  partie  (64%).  Canal 
fortement  chitinisé.  sans  ponctuations,  B1  net  et  musculeux. 
Deuxième  tronçon  mou:  B2  presque  aussi  large  que  Bv  Pore 
excréteur  aux  8  13  de  la  distance  séparant  les  bords  postérieurs  des 
bulbes.  Anneau  nerveux  immédiatement  après  B,.  Intestin  normal, 
rectum  de  longueur  égale  au  diamètre  du  corps  à  la  hauteur  de  l'anus. 

Gonades  femelles  courtes.  Dans  l'utérus  un  œuf  volumineux, 
non  segmenté.  Vulve  au  44,5  °0.  Queue  longue,  s'amincissant  pro- 
gressivement en  un  filament  d'une  extrême  délicatesse.  Une  papille 
caudale  sub-dorsale  (Phasmide  ?)  aux  12 %  de  sa  longueur.  Mâle 
inconnu. 

Cette  espèce  se  rapproche  sensiblement  de  D.  micoletzkyi  Hnat. 
qui  vit  aussi  dans  les  mines.  Elle  en  diffère  par  les  caractères  sui- 
vants: 1°  la  striation  et  la  ponctuation  de  la  cuticule  (Hnatewytsch 
note  leur  absence  chez  son  espèce);  2°  la  présence  de  papilles  très 
nettes;  3°  la  dent  dorsale  située  plus  en  avant  que  chez  D.  mico- 
letzkyi Hnat.:  4°  les  pièces  chitineuses  de  la  bouche  différentes; 
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5°  l'absence  de  socle  sous  la  dent  dorsale,  alors  que  H.\  \ti;\vy  rscH  en 
mentionne  un;  6°  les  gonades  plus  courtes  et  la  vulve  plus  en  avant, 
pour  autant  que  ces  caractères  aient  une  valeur  systématique. 

Diplogaster  tenuipunctatus  n.  sp.  (fig.  23  a-d). 

Une  seule  femelle  récoltée  près  de  l'entrée  du  Bouillet,  sur  les 
boisages.  Klle  est  en  assez  bon  étal  pour  pouvoir  être  décrite. 

L  =   0,780  V  =  46% 

a  =   27  Gx  =  13,5% 

b  =    7,5  Œsoph.  ^ 

c  =   6,2  Bouche 

Diagnose:  Corps  d'épaisseur  moyenne.  Cuticule  nue,  avec 
striation  longitudinale  et  transversale.  Ponctuations  de  la  région 
céphalique  plus  serrées  et  plus  fines  que  chez  les  espèces  ci-dessus 
(fig.  23  a).  Entre  les  lignes  longitudinales,  espacées  de  1,5  p.,  des 
ponctuations  sériées  alternativement  en  couches  de  2  et  3  (fig.  23  d), 
comme  chez  D.  obscuricola  n.  sp.;  3  ou  4  interlignes  latéraux 
dépourvus  de  points  (?). 

Tête  garnie  de  deux  couronnes  de  papilles,  six  grandes  pour  la 
couronne  antérieure  et  apparemment  4  (ou  6  ?)  plus  petites  pour  la 
couronne  postérieure,  submédianes  (?).  Cavité  buccale  aussi 
profonde  que  large,  année  de  deux  dents  subdorsales,  hents 
ventrales  absentes,  parois  de  la  cavité  buccale  peu  recourbées  et 
difficiles  à  situer  exactement  sur  «lu  matériel  conservé.  En  vue 
latérale,  un  grand  segment  postérieur,  suivi  de  deux  segments  anté- 
rieurs plus  courts,  en  virgule,  6  (ou  8  ?)  boucliers  chitineux,  hyalins. 
Organes  latéraux  peu  apparents,  au  niveau  du  fond  de  la  cavité 
buccale. 

Œsophage  caractéristique  du  genre.  Anneau  nerveux  peu  après 
le  bulbe  moyen.  Pore  invisible.  (Exemplaire  déformé  par  la  contrac- 
tion !)  Intestin  normal.  Rectum  long,  sa  longueur  étant  égale  à 
1,5-2  fois  le  diamètre  du  corps  à  la  hauteur  de  l'anus. 

Gonades  difficiles  à  observer.  Vulve  aux  46%.  Queue  longue, 
effilée,  sans  papille  visible.  Mâle  inconnu. 

Cette  espèce  se  rapproche  de  D.  didentatus  Hnat.  Elle  en  diffère 
par  l'absence  de  dent  ventrale;  les  papilles  extérieures  sont  plus 
petites  que  les  intérieures,  contrairement  à  celles  de  1).  didentatus 
Hnat.;  l'œsophage  est  plus  court,  de  même  que  la  queue.  Selon  le 
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Dr  Steiner,  ce  Nématode  appartiendrait  à  l'espèce  suivante.  En 
réalité,  il  en  diffère  par  son  allure  générale,  par  la  longueur  de 
l'œsophage  et  de  la  queue,  par  l'appareil  dentaire  et  surtout  par  la 
striation  de  la  cuticule  (3  et  2,  au  lieu  de  2  et  1)  dans  les  interlignes. 

D.  quadridentatus  n.  sp.  (fig.  24  a-f). 

Quelques  femelles  provenant  des  boisages  des  Vaux,  à  200- 
300  mètres  de  profondeur. 


Fig.  24. 
Diplogaster  quadridentatus  n.  sp. 

a)  Tête,  vue  dorsale,  appareil  d)  Queue  de  la  femelle. 

dentaire  dévaginé.  e)  Ponctuation  de  la  cuticule,  région 

b)  Tète,  vue  dorsale.  du  bulbe  œsophagien  moyen. 

c)  Tète,  vue  latérale.  /)  Id.,  région  moyenne  du  corps. 
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M,S2II-[.2U(» 

26-32 


G2 
G2U 
NO 
0 


13-17% 
7-8% 


a 


I) 


5-5,7 
3,9-4,1 
44-45% 
13-17% 
5-10% 


1-2  (embryonnés) 
0,060 


c 


V 

GXU 


Diagnose  :  Corps  s'amincissant  peu  en  avant.  Cuticule  glabre, 
striée  transversalement  et  longitudinalement.  Striations  trans- 
versales se  résolvant,  dans  la  région  céphalique,  en  points  au 
nombre  d'environ  60-70  pour  le  diamètre  du  corps.  Points  inter- 
annulaires, plus  gros  que  ceux  du  milieu  de  l'anneau.  Entre  les 
lignes  longitudinales,  espacées  de  2  jj.,  des  séries  de  points  alternant 
de  1  et  2.  Dans  la  région  antérieure  du  corps  (près  de  B2)  les  points 
des  séries  de  2  semblant  eux-mêmes  dédoublés  (fig.  24  e).  Plus  en 
arrière,  ce  dédoublement  n'est  plus  qu'amorcé  (fig.  24  f).  Sur  les 
côtés  du  corps,  trois  ou  quatre  interlignes  sans  ponctuations. 

Tête  garnie  de  deux  cercles  de  papilles,  six  grandes  pour  le  cercle 
intérieur  et  en  apparence  quatre  plus  petites,  submédianes  pour  le 
cercle  extérieur.  Cavité  buccale  aussi  profonde  que  large,  limitée 
par  deux  pièces  chitineuses,  la  postérieure  plus  courte  que  l'anté- 
rieure. Boucliers  chitineux  (4  ou  6  ?).  Bouche  garnie  de  deux  dents 
dorsales,  opposées  à  deux  dents  ventrales,  plus  au  fond  et  plus 
petites  (peu  visibles  sur  le  matériel  conservé,  mais  très  nettes  sur 
le  Nématode  frais). 

Entre  le  revêtement  chitineux  de  l'œsophage  et  les  dents,  deux 
boutons  chitineux  également,  réfringents,  semblant  être  en  rapport 
avec  les  dents.  Entravers  de  la  cavité  buccale,  deux  plis  sub-cuticu- 
laires,  disparaissant  quand  l'appareil  dentaire  est  dévaginé  (fig.  24  a). 

Œsophage  normal,  à  première  partie  nette,  forte,  deuxième  partie 
molle  avec  B2  moins  large  que  Bx.  Anneau  nerveux  immédiatement 
après  le  bulbe  médian,  avec  pore  excréteur  très  rapproché.  Intest  in 
sans  caractère  particulier,  rectum  de  longueur  égale  au  diamètre  du 
corps  dans  la  région  anale. 

Queue  effilée,  s'amincissant  progressivement,  avec  papille  aux 
17 °0  de  sa  longueur.  Gonades  bien  développées,  replis  ovariens 
atteignant  environ  la  moitié  de  la  branche  principale.  Vulve  aux 
45%.  Deux  œufs  embryonnés  dans  l'utérus.  Mâle  inconnu. 
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Cette  espèce  se  rapproche  de  D.  didentatus  Hnat.,  mais  en  diffère 
1°  par  les  pièces  chitineuses  buccales  divisées  en  deux  segments, 
2°  par  les  deux  dents  subventrales,  3°  par  les  papilles  du  cercle 
intérieur  plus  grosses  que  celles  du  cercle  extérieur,  4°  par  les 
boutons  chitineiix  à  la  base  de  l'appareil  dentaire. 

La  présence  de  4  dents  est  en  contradiction  avec  la  diagnose  du 
genre  Diplogaster.  Et  pourtant  leur  existence  ne  fait  pas  de  doute, 
surtout  lorsque  l'on  examine  le  matériel  frais.  Hnatewytsch  aussi 
soupçonnait  l'existence  de  4  dents  chez  son  espèce  1).  subterraneus 
Hnat. 

Diplogaster  curvidentatus  n.  sp.  (fig.  25,  26). 

Une  femelle  immat  ure, 
du  fond  des  Vaux,  sur 
boisages  mouillés. 


L 

0,768 

a 

=  25 

b 

=  4,8 

c 

=  3,6 

V 

=  45% 

Diagnose:  Tête  s'a- 
mincissant  fortement  en 
avant,  au  contraire  des 
espèces  précédentes.  Pa- 
pilles difficilement  per- 
ceptibles. Pièces  cbiti- 
neuses  de  la  bouche  très 
transparentes,  de  même 
que  les  dents  et  le  revê- 
tement chitineux  de  l'œso- 
phage (individu  venant  de 

muer  ?).  Cavité  buccale  aussi  profonde  que  large,  à  une  grosse  dent 
dorsale,  fortement  recourbée  en  arrière  (sans  analogie  avec  les 
grosses  dents  des  espèces  précédentes).  En  face  de  celle-ci,  deux 
petites  dents  subventrales.  Derrière  celle  de  droite,  une  longue 
pointe  acérée  (pli  ?)  peu  visible.  Boucliers  peu  développés. 

Cuticule  striée  longit  udinalement  et  transversalement.  Ponctua- 
tion dillicile  à  voir,  paraissant  arrangée  en  lignes  longitudinales 
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Fig.  25. 
Diplogaster  curvidentatus  n.  sp. 
Tète,  vue  latérale. 
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espacées  de  1.5  a  dès  la  région 
eéphalique.  Alternance  de  1  et 
2  points. 

Œsophage  différent  de  ce  qu'il  est 
en  général.  Chitinisation  plus  faible. 
Premier  tronçon  fort,  deuxième  tron- 
çon plus  étroit  et  plus  mou.  B2  net- 
tement plus  court  et  plus  petit  que 
Bx  13 

Br  Rapport  —  =  — .  Anneau  ner- 
B2  10 

veux  immédiatement  après  Bv  Pore 
invisible. 

Rectum  assez  long,  iy2  à  2  fois  la 
largeur  du  corps  à  la  hauteur  de 
l'anus.  Queue  longue  et  effilée,  sans 
papille  apparente.  Mâle  inconnu. 

De  gros  sphérules  de  graisse  rem- 
plissent la  cavité  du  corps,  de  telle 
sorte  qu'il  est  difficile  de  voir  cer- 
tains détails. 

Les  gonades  sont  encore  incom- 
plètes. 

Cette  espèce  se  rapproche  de  D. 
micoletzkyi  Hnat.  Elle  en  diffère  par 
la  dent  dorsale  qui  n'est  pas  située 
sur  un  socle  chitineux  et  par  la 
striation  de  la  cuticule.  Elle  se  dis- 
tingue immédiatement  de  mon  D. 
obscuricola  n.  sp.  par  son  allure  gé- 
nérale, sa  tète  amincie  en  avant,  les 
boucliers  réduits,  les  papilles  très 
petites,  les  bulbes  œsophagiens  dif- 
férents, et  probablement  par  la 
ponctuation  de  la  cuticule. 


Diplogaster  curvidenlatus  n.  sp. 
Œsophage. 


Diplogaster  sp. 

Une  seule  femelle  que  je  n'ai  malheureusement  pu  conserver, 
provenant  des  boisages  de  l'entrée  du  Coulât. 
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b 


L 


a 


1,113 
30 
6-7 


V  =48% 
NO  =  2 

O  0,050-0,060 


Elle  semble  faire  partie  du  groupe  D.  hessi  Steiner  ou  D.  diden- 
tatus Hnat.  La  cavité  buccale  est  faite  de  deux  pièces  (une  seule 
chez  D.  didentatus  Hnat.),  les  deux  dents  dorsales  sont  plus  petites 
que  chez  cette  dernière  espèce,  et  à  peine  plus  grandes  que  la  dent 
ventrale.  Elles  sont  soutenues  par  un  renflement  en  forme  de 
bouton,  manquant  à  D.  didentatus  Hnat.  Il  y  a  6  papilles;  les 
lèvres  manquent,  la  partie  antérieure  de  la  cavité  buccale  semble 
être  cuirassée  par  6  boucliers  chitineux.  B1  n'est  pas  plus  long  que 
large.  L'œsophage  est  plus  court  que  chez  D.  didentatus  Hnat. 

Il  se  distingue  de  D.  hessi  Steiner  par  des  dents  plus  fortes  et  par 
l'absence  de  striation  longitudinale  préorale. 

Il  se  rapproche  de  D.  subterraneus  Hnat,  mais  n'a  pas  de  «  Borsten- 
papillen  ». 


Dorylaimus  kofmaenneri  Menzel. 

En  1921,  Micoletzk  y,  considérant  la  multitude  d'espèces 
décrites  et  constatant  les  faibles  différences  séparant  les  unes  des 
autres,  avait  groupé  sous  le  nom  général  de  1).  filiformis  toute  une 
série  de  sous-espèces,  parmi  lesquelles  celle  qui  nous  occupe. 
W.  Schneider  (1937),  trouve  cette  concentration  exagérée  et 
considère  D.  kofmaenneri  Menz.  comme  une  espèce  véritable.  La 
confusion  règne  encore  dans  ce  groupe  (...liegt  noch  sehr  im  Argen, 
Schneider)  et  Micoletzky  lui-même  semble  s'y  être  perdu,  malgré 
de  louables  efforts  pour  faire  régner  un  peu  de  clarté.  C'est  ainsi  qu'il 
dessine,  page  475,  1921,  la  queue...  «  der  mir  so  oft  vorgelegenen 
s.  f.  hofmaenneri  »  ...avec  une  valeur  de  c  =  14,  alors  que  Menzel 
n'a  jamais  trouvé  que  5-6. 

J'ai  récolté  aux  stations  272,  368  et  350  un  certain  nombre  de 

1  Le  présent  travail  était  déjà  rédigé  et  remis  à  l'impression  lorsque  j'eus 
connaissance  du  mémoire  de  Tiiorne,  G.  et  Swanger,  11.  11.  .1  Monograph 
oj  the  Nematodc  Gênera  Dorylaimus  Duj.,  A porcelaimus  n.  g.,  Dorylai- 
moides  n.  g.,  and  Pungenlus  n.  g.,  Capita  Zoologica,  vol.  6,  part.  4,  La  Haye, 
1936.  Je  n'ai  pu  en  tenir  compte  et  la  nomenclature  des  Dorylaimus  étudiés 
ci-dessous  est  peut-être  passible  d'une  révision. 
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mâles  et  de  femelles,  dont  les  dimensions  et  leurs  rapports  corres- 
pondent presque  exactement  à  ceux  trouvés  par  Menzel.  Ils  en 
diffèrent  uniquement  par  le  renflement  œsophagien  débutant  plus 
en  arrière  (56-57%  au  lieu  de  50%)  et  par  le  petit  nombre  (7-9)  de 
papilles  ventrales,  chez  le  mâle. 

W.  Schneider  (1937)  décrit  sous  ce  même  nom  quelques  exem- 
plaires récoltés  aux  Indes  hollandaises  et  qui  ne  diffèrent  des  miens 
que  par  un  corps  un  peu  plus  gros  (a  —  29-38  au  lieu  de  35-46). 
Fort  de  l'autorité  du  Dr  Schneider,  je  n'hésite  pas  à  rapporter  mes 
exemplaires  à  l'espèce  hofmaenneri,  malgré  les  faibles  différences 
existant  entre  les  individus  de  Menzel  et  les  miens. 

Selon  la  clé  de  Micoletzky,  ce  serait  D.  filiformis,  forme 
longicaudatus,  s.  f.  hofmaenneri. 

Toutefois  et  afin  d'éviter  des  contestations  en  cas  de  révision  du 
genre,  je  donne  les  principaux  caractères  de  ces  Nématodes. 


Femelles:  Mâles: 


L 

1,270-1,530 

L 

=  1,140-1,290 

a 

=  35-43 

a 

=  46 

b 

=  4,5-4,8 

b 

=  4 

c 

=  5,3-6,1 

c 

=  5,6-5,8 

V 

=  44,8-46,5% 

Pb 

=  87% 

G, 

=  13,2-15,3% 

PI 

=  4,6-6,7% 

G2 

=  14,5-16% 

Pz 

=  7-8 

GiU 

=  7,1-8,8% 

Sp 

=  30-37  n 

G2U 

=  9,1-10,8% 

Le  corps  est  allongé  et  se  rétrécit  un  peu  à  l'avant  :  la  tête  est 
plus  détachée  du  corps  que  ne  le  dessine  Menzel;  les  lèvres  sont 
peu  apparentes,  avec  de  faibles  papilles.  La  cuticule  est  mince, 
très  finement  striée  sur  tout  le  corps.  Le  dard  est  fort,  long  de 
15-17  p..  L'œsophage  se  renfle  brusquement  vers  les  56-57%  de  sa 
longueur.  Les  organes  latéraux  en  forme  de  fente,  sont  visibles  près 
de  l'étranglement  de  la  tête.  Les  autres  caractères  ressortent  du 
tableau  ci-dessus. 

D.  hofmaenneri  était  considérée  comme  une  espèce  presque  essen- 
tiellement alpine.  Mais  W.  Schneider  l'a  trouvée,  comme  je  l'ai 


LA    FAI  NE    DES   MINES  DE  BEX 


lilw 


dit  plus  haut,  sous  les  tropiques  et  dans  des  milieux  extrêmement 
variés  (eaux  courantes,  chutes  d'eau,  corolle  de  Cyrtandra  glabra, 
eaux  stagnantes  du  jardin  botanique  de  Buitenzorg,  sources 
thermales  salées  à  H2S,  C02,  NaCl,  pH  6,7-8,  t  =  34,3°). 

bon/humus  kofmaenneri  Menz.  var.  brevicaudatus  n.  var. 

Si  mis  ce  nom  je  range  quelques  exemplaires  récoltés  près  des 
entrées  du  Bouillet  et  correspondant  à  ce  que  Micoletzky  appelle, 
improprement,  semble-t-il,  s.  f.  hofmaenneri.  Ils  diffèrent  des  pré- 
cédents par  leur  taille  plus  grande,  une  queue  plus  courte  chez  la 
femelle  (12-13  au  lieu  de  5-6),  une  vulve  plus  en  arrière  (49-50  au 
lieu  de  44-46%.  Peut-être  les  individus  que  j'ai  décrits  comme 
hofmaenneri  typ.  appartiennent-ils  aussi  à  cette  forme,  dont  ils 
seraient  des  représentants  juvéniles,  à  queue  plus  longue,  puisque 
parmi  toutes  les  femelles  examinées,  il  n'y  en  avait  point  de  gravide. 
Parmi  celles  de  l'entrée,  au  contraire,  il  en  était  deux  qui  conte- 
naient chacune  deux  œufs,  ceux-ci  mesurant  75  x  40  \x.  En  tous 
cas,  il  m'a  été  impossible  de  faire  rentrer  cette  nouvelle  variété  dans 
une  autre  espèce  connue,  et  c'est  encore  avec  D.  hofmaenneri  qu'elle 
semble  avoir  le  plus  d'affinités. 


Femelles: 

Mâles: 

L 

1,490-1,615 

L 

1,630-1,670 

a 

=  36-43 

a 

=  39-41 

b 

=  4,5 

b 

=  4,7-5 

c 

=  12-13 

c 

=  68-70 

V 

=  49-50 

Sp 

=  40-45  ii 

st 

=  15-22  ii 

st 

=  17  [i 

G, 

=  18-20% 

Pz 

=  8-9 

G2 

=  20-22% 

PI 

=  5,4-6,5% 

GXU 

=  7,5% 

Pb 

=  89-90% 

G2U 

=  7,9% 

NO 

=  2 

0 

=  75-40  [x 

b, 

=  57-59% 
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Dorylaimus  carteri  Bast.,  forme  apicatus  type  Micol. 


10  femelles  d  ans  les  boisages  de  l'entrée  du  Bouillet. 


L  1,450  G2  =  16% 

a  =   3,8  G2U  =  10% 

b        -   4,5  st  =  17-22  y. 

c  =  20  h,  =  54-57% 

V  =  47%  NO  =  2 

Gy  =  14%  O  =  60-75 

GiU  =  8% 


Aclinolaimus  (Dorylaimus)  macrolaimus  d.  M.  (fig.  27  a-b,  28). 

Quelques  femelles  récoltées  aux  stations  350  et  368,  du  Bouillet, 
de  même  que  dans  les  barégines  à  200  mètres  de  l'entrée  du  Coulât. 
En  ce  qui  concerne  cette  espèce,  W.  Schneider  (1935)  attire 
l'attention  sur  le  doute  qui  règne  à  son  sujet.  Il  n'est  pas  certain 
que  tous  ceux  qui  l'ont  décrite  aient  véritablement  eu  à  faire  à  elle. 
Une  étude  attentive  de  mes  préparations,  la  lecture  des  diagnoses 
de  Filipjew  et  de  W.  Schneider,  la  comparaison  des  dessins 
de  Man  et  de  Dittlevsen,  semblent  indiquer  une  certaine  confu- 
sion, ainsi  que  le  fait  justement  remarquer  W.  Schneider. 
Micoletzky,  auparavant  (1921),  avait  déjà  demandé  une  révision 
et  pensait  à  un  éventuel  «  Formenkreis  ».  Il  suffit  d'ailleurs  de 
comparer  les  dimensions  et  rapports  trouvés  par  les  divers  auteurs 
pour  se  convaincre  que  la  grande  variabilité  observée  est  proba- 
blement due  à  des  confusions. 

Suivant  le  conseil  de  Schneider  («  es  sei  hier  bemerkt,  dass 
A.  macrolaimus  dringend  einer  Nachprûfung  bedarf  »),  je  crois 
utile  de  donner  la  description  exacte  de  mes  exemplaires,  que  cet 
auteur  considère  comme  typiques: 


Femelles: 


a  =  41-46 
b  --  4,0-4,7 
c  =  12,5-14 
V  =  48,5-53% 


L  =  3,000-3,950 


G,  --  15,5-17% 

GjU  =  10-17% 

G2  =  12,6-16,2% 

G2U  =  11,8-14% 

O  =  103-123  (i 


Corps  élancé,  dont  le  diamètre  est  de  80 pi  au  milieu  pour  se  réduire 
à  22  fx  à  l'étranglement  de  la  tête.  Cuticule  épaisse  de  6  y.  dans  les 
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préparations  en  glycérine-gélatine,  2.:.  ■>.  en  formol,  striée  longi- 
tudinalement,  ces  stries  étanl  difficiles  à  compter,  mais  en  tons  ras 

au  nombre  d'une  quarantaine,  el 
espacées  de  2-3  ■>..  La  si  riation  l  rans- 
versale  esl  à  peine  percepi  ible  sur 
|a  queue.  Des  papilles  cuticulaires 

un  peu  partout,  mais  surtout  dans  la 

région  de  la  queue  el  de  la  tète.  Il 
n'v  a  pas  de  soies.  La  tète  esl  garnie 
,1,.  deux  ( .')  couronnes  de  papilles 
peu  visibles  (C>).  I  <'él  ranglemenl  cé- 
phalique  esl  prononcé.  La  cavité 
buccale  esl  longue  de  19  ■>.,  large  de 
|n  en  avant  e1  de  7,5  au  fond.  Le 
dard  mesure  20  a  de  long  sur  :;  de 
large.  Les  parois  de  la  cavité  sonl 
années    de    petites    dents  comme 

relies    (le     .1.     fîUpjeiVi    Sellll.  Les 


Vu 


'il.  28. 


[ctinolaimus  macrolaimus  de  Man.  Ictinolaimu*  marrolaimus  de  Vlan. 


a)  Extrémité  antérieure. 

b)  Queue  de  la  femelle. 


Tète,  vue  dorsa le. 
(|,a  largeur  du  corps  esl  exagérée) 


670 


EDMOMD  ALTHERH 


quatre  dents  qui  guident  le  dard  sont  difficiles  à  voir  (glycé- 
rine). L'ouverture  buccale  est  entourée  d'un  cercle  chitineux, 
finement  dentelé  en  scie  sur  son  bord  antérieur.  On  observe  des 
bandes  chitineuses  longitudinales  en  avant  de  la  cavité  buccale. 
Le  dard  est  entouré  d'un  seul  collier.  L'œsophage  est  mince  au 
début  et  se  renfle  vers  le  45%  de  sa  longueur.  Son  diamètre  est 
de  12  [x  en  avant  et  de  44  \x  en  arrière.  Il  porte  un  étranglement 
caractéristique  vers  le  11,8%  de  sa  longueur,  comptée  à  partir  du 
collier.  La  constance  et  la  position  de  cet  étranglement  éliminent, 
semble-t-il,  l'hypothèse  d'un  accident  de  préparation,  ou,  si  pour- 
tant c'était  le  cas,  indiquent  une  région  de  résistance  plus  faible. 
Les  muscles  rétracteurs  sont  bien  visibles,  les  uns  peu  après  le  dard, 
les  autres  un  peu  avant  l'élargissement  de  l'œsophage.  Entre  deux, 
à  mi-distance,  on  note  des  brides  transversales.  L'intestin  est 
normal,  le  prérectum  atteint  135  [x,  le  rectum  45  jx.  La  queue  est 
longue,  effilée  en  pointe.  Les  gonades  sont  paires,  le  vestibule  ovale 
(lii  7,."i  ;/).  le  vagin  profond  de  17  Œufs  volumineux. 
Je  ne  possède  pas  de  mâles. 

Tylenchinae. 

Tylenchus  sp. 

Plusieurs  jeunes  Tylenchus  indéterminables,  dans  les  boisages 
de  l'entrée  du  Bouillet  et  des  Vaux. 

Remarques  sur  les  Nématodes. 

Les  remarques  sur  ces  animaux  devraient  régulièrement  figurer 
à  la  fin  de  ce  travail,  dans  les  considérations  générales.  Mais  il  m'a 
paru  plus  naturel  de  les  placer  à  la  suite  du  chapitre  consacré  à 
cet  ordre. 

D'après  les  divers  milieux  où  ils  ont  été  récoltés,  ces  vers  se 
répartissent  de  la  façon  suivante  : 

a)  Dans  les  algues  sur  boisages  humides: 

Alaimus  primitivus  de  Man.  Mononchus  brachyuris  Bûtsch. 

Monohystera  sp.  Mononchus  papillatus  Bast. 

Trilobus  murisieri  n.  sp.  Dorylaimus  hofmaenneri  Menzel. 

Prismatolaimus  (intermedius  ?  Dorylaimus  hofmaenneri  Menzel. 

Biïtsch.).  var.  brevicauda  n.  var. 

Plectus  te.nuis  de  Man.  Dorylaimus  carteri  Bast. 
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Rhabditis  el on  gâta  A.  Schn. 
Rhabditis  (filiformis  ?  Bùtseh). 
Rhabditis  heteruroides  n.  sp. 
Rhabditis  oxycerca  de  Man 

(courts). 
Rhabditis  coroniger  n.  sp. 
Cephalobus  rigidus  A.  Sclm. 
Cephalobus  persegnis  Bast. 
(  'ephalobus  paralongicaudatus 

n.  sp. 

Cephalobus  striatus  Hast. 
Teratocephalus  terrestris  Bûtsch. 

/<)  Dans  les  barégines: 

Monohystera  dispar  Bùtseh. 
Plectus  tenuis  de  Man. 
Plectus  geophilus  de  Man. 
Rhabditis  monohystera  Biïtsch. 
Rhabditis  oxycerca  (courts)  de  Man. 
Cephalobus  rigidus  A.  Schn. 


Tylenchus  sp. 

Diplogaster  obscuricola  n.  sp. 
Diplogaster  quadridentatus  n.  sp. 
Diplogaster  macros piculum  n.  sp. 
Diplogaster  tenuipunctatus  n.  sp. 
Diplogaster  sp. 

Cyatholaimus  ambiguus  n.  sp. 
Actinolaimus  macrolaimus 
de  Man. 


Teratocephalus  terrestris  Bùtseh. 
Mononchus  brachyuris  Bùtseh. 
Mononchus  macrostoma  Bast. 
A ctinolaim us  macrola imus 
de  Man. 


c)  Dans  les  eaux  douces  d'infiltration  (272): 

Monohystera  dispar  Bùtseh.  Dorylaimus  hojmaenneri  Menzcl. 

Cyatholaimus  ambiguus  n.  sp. 


Plectus  tenuis  de  Mail. 


d)  Dans  les  eaux  sulfureuses  (pH 
H2S  =  5,6  mgr./l.  ;  02  =  voisin  de  0): 


7,2;  NaCl  =  5  gr./L; 


Monohystera  dispar  Bùtseh. 
Plectus  tenuis  de  Man. 
Rhabditis  oxycerca  (longs)  de  Man. 


Mononchus  macrostoma  Bast. 
Cyatholaimus  ambiguus  n.  sp. 


e)  I )ans  les  marrrat ions  de  tabac  : 

Monohystera  dispar.  Bùtseh.  Mononchus  brachyuris  Bùtseh. 

PI 'ictus  tenuis  de  Man. 

Si  certains  Nématodes  restent  strictement  confinés  au  seul  milieu 
qui  leur  convient  et  c'est  le  cas  de  presque  tous  ceux  que  l'on 
rencontre  sur  les  boisages,  il  est  curieux  de  constater  l'indifférence 
d'autres  espèces,  qui  vivent  également  dans  l'un  on  l'autre  des 
divers  milieux.  C'est  ainsi  que  Monohystera  dispar  Bùtseh.  figure 
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dans  tous  les  groupes  à  l'exception  du  premier,  que  Plectus  tenuis 
de  Man  vit  partout  avec  une  forme  et  une  grandeur  à  peu  près 
constantes.  Rhobditis  oxycerca  de  Man  se  contente  des  barégines. 
des  Beggiatoa,  des  algues:  Mononchus  brachyuris  Butsch..  se  trouve 
dans  les  algues,  les  barégines  et  les  débris  de  tabac. 

Rhabditis  oxycerca  de  Man,  forme  longue,  qui  pullule  dans  les 
eaux  sulfureuses  de  la  galerie  Sainte-Hélène,  est  souvent  entraîné 
dans  la  galerie  principale,  à  eaux  plus  pures  et  plus  rapides.  Il  n'y 
fait  cependant  pas  souche,  ce  que  je  suis  enclin  à  attribuer  à  la 
vitesse  d'écoulement  des  eaux  plutôt  qu'à  leur  composition 
chimique  différente. 

Il  est  intéressant  de  comparer  aussi  la  liste  des  espèces  ne  vivant 
qu'au  fond  des  galeries  avec  celle  des  Xématodes  que  l'on  ne  trouve 
que  dans  le  premier  tronçon,  jusqu'à  100  mètres  de  l'entrée. 

Alaimus  primitii'us  de  Man,  Trilobus  murisieri  n.  sp..  Prisma- 
tolaimus  (intermedius  ?  Butsch. ),  Rhabditis  heteruroides  n.  sp. 
Rhabditis  coroniger  n.  sp..  Mononchus  papillatus  Bast..  Dorylaimus 
hojmaenneri  Menzel.  var.  brevicaudatus  n.  var..  Dorylaimus  carteri 
Bast..  var.  apicatus  Micol..  Tylenchus  sp.,  ne  se  rencontrent  que 
peu  au  delà  des  entrées,  malgré  les  occasions  nombreuses  d'être 
entraînés  plus  au  fond. 

Bien  plus,  ces  mêmes  entrées  n'abritent  jamais  les  espèces  de  la 
profondeur,  telles  Monohystera  sp..  Monokystera  dispar  Butsch., 
Plectus  geophilus  de  Man.  Rhabditis  monohystera  Butsch..  Rhabditis 
(filiformis  ?  Butsch.).  Rhabditis  oxycerca  de  Man.  forme  courte, 
Cephalobus  rigidus  A.  Schn.,  Cephalobus  persegnis  Bast.,  Cephalobus 
paralongicaudatus  n.  sp.,  Cephalobus  striatus  Bast..  /.  atubifer 
Micol..  Mononchus  brachyuris  Butsch.,  Mononchus  macrostoma 
Bast.,  Dorylaimus  hojmaenneri  Menzel..  Actinolaimus  macrolaimus 
de  Man.,  Cyatholaimus  ambiguus  n.  sp.,  ainsi  que  les  cinq  espèces 
de  Diplogaster  que  je  n'ai  rencontrées  qu'aux  Vaux. 

Sur  ces  20  espèces,  il  y  a  soit  des  ubiquistes,  tels  que  Monohystera 
et  Plectus,  soit,  et  ils  forment  la  grosse  majorité  des  individus,  des 
saprobies,  tels  que  Cephalobus  (4  espèces),  Rhabditis  (3  espèces)  et 
Diplogaster  (5  espèces).  Les  représentants  de  ces  trois  genres  ne 
sont  pas  exigeants  quant  au  régime  alimentaire. 

Les  genres  Dorylaimus.  Actinolaimus,  Mononchus  et  Cyatholaimus 
ne  sont  représentés  au  fond  des  mines  que  par  quelques  rares 
individus.  Les  Mononchus.  en  particulier,  chasseurs  et  carnivores  se 
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nourrissant  à  l'occasion  de  Nématodes,  auraient  là  un  beau  champ 
d'activité.  Et  pourtant  ils  sont  rares  malgré  l'abondance  de  proies 
mises  à  leur  disposition.  Les  divers  milieux  ne  leur  conviennent  pas. 

Seuls  Plectus  tenais  de  Man,  Rhabditis  élongata  A.  Schn.  et 
Teracephalus  terrestris  Bûtsch.,  vivent  aussi  bien  à  l'entour  des 
entrées  que  dans  la  profondeur. 

J'ai  été  frappé  par  le  nombre  des  espèces  non  encore  signalées  à 
l'extérieur.  Il  est  en  effet  remarquable  que  deux  chercheurs, 
Hnatewytsch  et  moi-même,  ayons  décrit  à  nous  seuls  une 
quinzaine  d'espèces  nouvelles,  connues  seulement  dans  le  domaine 
souterrain.  Confirmant  ce  qui  a  été  dit  plus  haut,  je  rappelle  qu'il 
s'agit,  là  encore,  surtout  des  genres  Rhabditis  et  Diplogaster.  Sans 
vouloir  être  trop  ailirmat.il',  on  peut  admettre  jusqu'à  plus  ample 
informé  qu'il  existe  une  faune  nématodologique  à  tendances 
souterraines.  Ce  ne  sont  probablement  pas  des  cavernicoles  vrais, 
ni  des  formes  reliques,  et  il  est  fort  possible  qu'un  jour  ou  l'autre, 
on  trouve  ces  espèces  à  l'extérieur.  Mais  l'influence  sélective  du 
milieu  souterrain  est  manifeste,  et  ces  Nématodes  ont  trouvé  là 
des  conditions  particulièrement  favorables.  L'exemple  de  Rhabditis 
oxycerca  de  Man  est  significatif.  Ce  Rhabditis  a  été  découvert  par 
de  Man  dans  des  bulbes  d'orchidées  tropicales  en  décomposition,  à 
l'intérieur  d'une  serre,  suit  dans  des  conditions  de  température  et 
d'humidité  se  rapprochant  singulièrement  de  celles  que  l'on  trouve 
au  fond  des  mines.  L'espèce  a  tellement  prospéré  à  Bex  qu'elle  y 
pullule,  ainsi  que  nous  l'avons  vu.  Si  Rhabditis  de  mani  Hnat.  (des 
mines  de  Schneeberg)  est  synonyme  de  Rhabditis  oxycerca  de  Man, 
le  l'ait  est  encore  plus  significatif.  Aurions-nous  là  une  espèce 
tropicale,  n'ayant  pu  subsister  sous  nos  latitudes  que  dans  ces 
milieux  strictement  définis,  rappelant  les  conditions  de  vie  de  leur 
région  ?  Si  l'hypothèse  est  exacte,  il  serait  curieux  de  savoir 
comment  ils  y  sont  parvenus. 

Le  temps  m'a  manqué  pour  faire  des  recherches  approfondies 
autour  des  entrées  du  Bouillel,  ce  qui  aurait  permis  de  comparer 
la  faune  de  l'intérieur  avec  celle  du  sol  extérieur.  Les  quelques 
sondages  que  j'ai  pratiqués  m'ont  permis  de  déceler  les  espèces 
suivantes: 


Tripyla  fdicaudata  de  Man. 
M ononchus  papillatus  Bast. 


Plectus  commuais  Butseh. 
?  Plectus  parietinus  Bast. 
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Mononchus  brachynris  lïiitsrli. 
Cephalobus  striatus  Bast. 


Phabditis  monohystera  Butsch. 
Dorylaimus  carteri  Bast. 


/.  atubifer  Micol. 
Cephalobus  rigidus  A.  Schn. 
Pledus  graniilosus  Bast. 


/.  apicatus  Micol. 
Dorylaimus  tritici  Bast. 


Tylenchus  robustus  de  Man. 


Nous  retrouvons  là  quelques-unes  des  espèces  de  l'intérieur. 
Mais  les  récoltes  sont  insuffisantes  pour  autoriser  des  comparaisons 
valables  et  en  tirer  des  conclusions  certaines. 

Il  semble  au  premier  abord  que  les  .N'ématodes  des  mines  de  Bex 
soient  aquatiques  ou  du  moins  amphibies,  puisque  l'eau  de  ruisselle- 
ment ou  d'infiltration  baigne  presque  tous  les  milieux  étudiés.  En 
réalité,  il  n'en  est  rien.  Il  suffit  pour  s'en  convaincre  de  considérer  le 
tableau  suivant,  établi  d'après  la  classification  de  Micoletzky 


a)  essentiellement  aquatique,  aucune  espèce; 

b)  aquatiques,  avec  de  rares  terricoles:  Pledus  tenuis  de  Man; 

c)  plus  aquatiques  que  terricoles:  Monohystera  dispar  Butsch. 

et  Mononchus  macrostoma  Bast.; 

d)  amphibies:  Teratocephalus  terrestris  de  Man; 

e)  plus  terricoles  qu'aquatiques:  Adinolaimus  macrolaimus  de 

Man  ; 

/)  terricoles,  rarement  aquatiques:  Dorylaimus  carteri  Bast.,  var. 
apicatus  Micol.,  Alaimus  primitivus  de  Man,  Rhabditis 
monohystera  Butsch.,  Cephalobus  rigidus  A.  Schn.; 

g)  essentiellement  terricoles:  Cephalobus  persegnis  A.  Schn., 
Cephalobus  striatus  Bast.  /.  atubifer  Micol.,  Mononchus  bra- 
chyuris  Butsch.,  Mononchus  papillatus  Bast.,  Pledus  geo- 
philus  de  Man,  Prismatolaimus  (intermedius  ?  Butsch.), 
Rhabditis  (filiformis  ?  Butsch.). 

Je  n'ai  tenu  compte  que  des  espèces  classées  par  Micoletzky, 
et  la  liste  ci-dessus  n'est  donc  pas  l'image  très  exacte  de  ce  que  l'on 
observe  à  Bex.  Toutefois,  nous  pouvons  en  déduire  cette  remarque 
générale,  c'est  que  les  espèces  terricoles  dominent  nettement. 

Pouvons-nous  considérer  ce  fait  comme  la  preuve  que  les  hôtes 
de  nos  galeries  proviennent  des  environs  immédiats  des  entrées,  là 
où  dominent  aussi  les  terricoles,  et  où  les  mares,  les  étangs  et  les  sols 
détrempés  font  défaut  ?  Je  ne  le  crois  pas;  Rhabditis  oxycerca  de  Man 
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est  là  pour  nous  mettre  en  garde  contre  une  généralisation  trop 
hâtive. 

En  ce  qui  concerne  la  fréquence  des  Vers,  il  est  impossible  de 
donner  des  chiffres  précis.  Les  prélèvements  ne  se  faisaient  pas 
toujours  exactement  au  même  endroit,  et  à  quelques  centimètres 
d'une  colonie,  j'ai  souvent  rencontré  des  régions  ne  contenant  pas 
un  seul  Nématode  (galerie  Sainte-Hélène).  Les  stations  elles-mêmes 
subissaient  quelquefois  des  modifications,  dues  aux  infiltrations 
plus  ou  moins  abondantes  (temps  de  pluie,  période  sèche).  Les  eaux 
salées  s'écoulant  accidentellement  dans  les  canaux  latéraux  des 
galeries  modifiaient  momentanément  les  conditions  de  vie  par  la 
suppression  des  Beggiatoa.  (Cf.:  Influence  de  l'homme.) 

Ce  n'est  donc  qu'après  des  années  de  recherches  que  j'ai  pu  dis- 
poser de  chiffres  moyens  ayant  une  valeur  statistique  suffisante.  La 
durée  de  mes  explorations  m'a  permis  aussi  de  constater  la  fixité 
remarquable  de  la  faune  des  diverses  stations,  de  telle  sorte  que 
vers  la  fin  de  mes  travaux,  je  pouvais  prévoir  presque  à  coup  sûr 
ce  que  j'allais  trouver  sous  la  loupe... 

La  liste  ci-dessous  donnera  une  idée  suffisamment  exacte  de  la 
fréquence  relative  des  Nématodes: 

Rhabditis  oxycerca  de  Man  Plus  de  500  individus. 

Rkabditis  coroniger  n.  sp.  »     »    200  » 

Rhabditis  monohystera  Butsch.  Environ  70 

Plectus  tenais  de  Man  »        50  » 

Trilobus  murisieri  n.  sp.  »        50  » 

Mononchus  papillotas  Hast.  50  » 

Plectus  parvus  de  Man, 

var.  geophilus  Micol.  »        40  » 

Cephalobus  persegnis  A.  Schn.  »        25  » 

Monohystera  dispar  Butsch.  »        20  » 

Dorylaimus  hojmaenneri  Menzel  »  20 

Teratocephalus  terrestris  de  Man  »        1"  » 

Cyatholaimus  ambiguus  n.  sp.  »        l11  » 

Dorylaimus  hojmaenneri  Menzel 

var.  brevicaudatus  n.  var.  »  10 

Dorylaimus  carteri  Hast,  apicatas  Micol.  »  1" 

Cephalobus  paralongicaudatus  n.  sp.  8 
Cephalobus  rigidus  A.  Schn.  8 
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Mononchus  macrostoma  lias!.  8  individus. 

// h  a  bdit  is  (  fil  if  or  m  is  ?  B  i  i  I  s  <  ■  1 1 .  )  Q  » 

Tylenchus  sp.  5  » 

Actinolaimus  macrolaimus  de  .Man  5  » 

I  humus  jirunitivus  de  Man  4  » 

Rhabilitis  hrtrrnroides  n.  sp.  4  » 

Mononchus  brachyuris  Biïtsch.  4  » 

Rhabditis  el  on  gâta  A.  Schn.  3  » 

Monohystera  sp.  I  individu 

Prismatolaimus  (intermedius  ?  Biïtsch.)  1  » 

Diplogaster  tenuipunctatus  n.  sp.  I  » 


A  cette  liste,  il  conviendrait  d'ajouter  les  divers  Diplogaster 
récoltés  aux  Vaux.  Us  y  semblent  abondants,  mais  comme  je  n'ai 
entrepris  mes  recherches  dans  cette  galerie  qu'en  1936,  je  ne  dispose 
pas  de  données  numériques  suffisantes. 

Il  faut  noter  aussi  que  les  nombres  donnés  pour  Rhabditis  oxycerca 
de  Man.  et  lihabditis  coroniger  n.  sp.  son1  bien  en-dessous  de  la 
réalité  et  que  vers  la  fin  de  mon  étude,  je  ne  tenais  plus  compte 
de  ces  deu.\  esptVes,  dont  l'abondance  étail  parfois  surprenante. 
Au  sujet  de  la  fréquence  des  Nématodes  en  un  territoire  donné, 
je  crois  qu'il  est  bon  d'insister  sur  la  grande  densité  de  leurs  popu- 
lations dans  le  domaine  souterrain;  à  l'occasion  d'autres  recherches 
dans  les  sols,  les  étangs,  je  ne  me  suis  jamais  trouvé  en  présence 
d'une  telle  quantité  d'individus,  sauf  dans  le  cas  où  des  plantes 
ou  des  animaux  en  décomposition  permettent  la  constitution  de 
colonies  isolées. 

En  dehors  de  la  question  purement  quantitative,  j'ai  pu  faire 
les  observations  suivantes  au  sujet  de  la  taille,  de  la  fécondité, 
du  cycle  reproducteur,  du  nombre  des  mâles  (indice  sexuel): 

Taille.  D'une  façon  générale  la  longueur  et  les  divers 
rapports,  rentrent  dans  les  limites  de  variabilité  établies  par 
M  i  <  oletzk  y,  et  confirment  les  observations  faites  par  cet  auteur  au 
sujet  de  l'influence  des  milieux  aquatique  et  terrestre.  Je  n'ai  trouvé 
qu'une  espèce  dont  la  longueur  fût  au-dessus  de  la  moyenne;  c'est 
A  lui  m  n  s  pritnitirus  de  Man,  donl  les  dimensions  varienl  entre  1,970 
et  2,170  mm.  (Micoletzky:  0,500-1,060);  Auctores :  0,700-1,550; 
Cobb:  2,000-2,300).  Monohystera  dispar  Biïtsch.  est  plus  petit 
que  la  moyenne  (0,400-0,760  contre  0,350-0,950).  Plectus  geophilus 
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de  Man,  vivant  dans  de  très  mauvaises  conditions,  dans  de  maigres 
barégines,  est  nettement  dégénéré  par  ce  régime  alimentaire 
(station  309).  Aussi  ne  mesure-t-il  que  0,320-0,450  mm.  au  lieu  de 
n,0Ki)-<),7."><)  mm.  selon  Mk.oletzky.  Quanl  à  Rhabditis  elongata 
A.  Sclin.  qui  peut  avoir  jusqu'à  2,900  mm.  dans  les  élevages  (Reiter, 
1928),  il  ne  dépasse  pas  0,630-0,845  mm.  dans  les  mines  de  Bex. 

Fécondité  et  cycle  reproducteur.  -  H n atewytsch 
a  trouvé  un  nombre  d'œufs  en-dessous  de  la  normale  chez  ses  Néma- 
todes  de  Schneeberg.  Mais  les  chiffres  qu'il  cite  ne  sont  que  très  peu 
inférieurs  à  la  moyenne,  sauf  pour  Dorylaimus  obtusicaudatus  Bast. 
et  Mononchus  macrostorna  Bast.  chez  lesquels  le  déchet  est  sensible. 
11  en  est  de  même  à  Bex,  où  la  fécondité  ne  semble  pas  notablement 
affectée;  cependant  Mononchus  macrostorna  Bast.  n'a  qu'un  œuf 
au  lieu  de  1  à  1 1 ,  et  chez  Plectus  geophilus  de  Man,  cité  au  paragraphe 
précédent,  le  nombre  d'œufs,  de  12  qu'il  est  en  général,  est  tombé 
à  1  ou  2. 

La  plus  grande  quantité  d'œufs  observée  a  été  de  20  chez  Rhabditis 
oxycerca  de  Man,  forme  longue.  Cette  même  espèce,  en  élevage  en 
contient  fréquemment  30  à  40. 

Si  donc  la  fécondité  est  légèrement  diminuée,  cette  infériorité 
est  largement  compensée  par  un  cycle  reproducteur  qui  dure  toute 
l'année,  sans  subir  de  variations  saisonnières.  Le  grouillement  de 
Nématodes  qu'on  observe  en  certaines  stations  est  l'indice  incontes- 
table d'une  vitalité  très  forte. 

Tout  ce  qui  précède  ne  s'applique  pas  aux  Nématodes  des  entrées 
où  les  changements  saisonniers  se  font  sentir;  et  bien  que  ces  Vers 
soient  toujours  abondants  à  l'ouverture  des  galeries,  leur  fréquence 
passait,  en  septembre,  par  un  maximum  très  net. 

Indice  sexuel.  -  A  cette  question  se  rattache  directement 
celle  de  la  part  hénogenèse  et  j'était  curieux  de  voir  ce  qui  se  passe  à 
ce  point  de  vue  dans  un  milieu  aussi  bien  défini  que  celui  des  galeries 
souterraines.  Micoletzky  a  excellement  résumé  la  question,  dont 
voici  les  divers  aspects: 

1°  Les  espèces  marines  sont  en  général  gonochoriques  (70%  des 
espèces)  ; 

2°  Chez  les  espèces  d'eau  douce,  le  gonochorisme  tend  à  céder  le 
pas  à  la  parthénogénèse  (43%  contre  50%).  Plus  la  nappe 
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d'eau  est  petite,  et  par  conséquent  soumise  aux  variations 
de  température  et  de  concentration,  plus  le  nombre  des  mâles 
diminue.  La  comparaison  entre  la  faune  nématodologique  des 
lacs  des  Alpes,  rarement  à  sec,  et  celle  des  lacs  d'Europe 
centrale,  souvent  desséchés,  est  significative.  Dans  le  premier 
cas  la  fréquence  des  mâles  est  nettement  supérieure; 

3°  Chez  les  terricoles  (souvent  saprobies),  le  gonochorisme  n'existe 
que  chez  le  30° 0  des  espèces,  les  autres  étant  hermaphrodites 
ou  parthénogénétiques. 

M  u  pas  (1900)  n'essaie  pas  d'expliquer  ces  faits.  E.  Kruger 
(in  Micoletzky  1921)  admet  que  la  parthénogénèse  est  une  adapta- 
tion très  utile  (eine  entschieden  giinstige  Anpassung)  surtout  chez 
les  terricoles  et  les  saprobies  pour  qui  les  conditions  favorables  ne 
durent  pas.  La  suppression  de  l'acte  d'accouplement  est  un  gain  de 
temps  par  le  fait  que  la  femelle  n'a  pas  à  compter  sur  le  hasard  qui 
la  mettra  en  présence  du  mâle  indispensable.  Si  j'ai  bien  compris 
Micoletzky  (1921,  p.  76),  celui-ci  semble  établir  un  rapport  entre 
le  milieu  et  le  mode  de  reproduction,  faisant  sienne  l'opinion  de 
E.  Kruger  (...YVomit  dies  (milieu  et  reproduction)  suzammen- 
hàngen  diirfte...).  La  parthénogénèse  et  l'hermaphroditisme  seraient 
les  conséquences  de  la  vie  terricole  et  saprobie  ?  Plus  loin  (page  96), 
dans  le  chapitre  consacré  à  l'influence  du  milieu,  ce  même  auteur 
dit  textuellement:  <  ...Ein  Yergleich...  làsst  deutlich  mehrere 
unmittelbare  Einflûsse  der  Umvvelt  erkennen...  Hierher  gehort  ferner 
das  bereits  bei  der  Sexualrelation  ausfùhrlich  besprochene  Zuriïck- 
treten  der  Mânnchen,  und  die  damit  zusammenhàngende  Zunahme 
der  Fortpflanzung  ohne  Mânnchen...  » 

Les  objections  à  cette  conception  ne  tardent  pas  à  apparaître. 
Si  l'influence  du  milieu  était  déterminante,  elle  devrait  être,  aussi, 
générale.  Pourquoi  le  30%  des  espèces  terricoles  ou  saprobies 
ont-elles  conservé  le  gonochorisme  ?  Pourquoi  Pleclus  tenuis  de  Man. 
aquatique,  est-il  parthénogénétique,  alors  que  Plectus  granulosus  A. 
Schn..  terricole,  est  gonochorique  ?  Et  comment  expliquer  le  fait 
que  de  nombreux  Rhabditis  saprobies  aient  conservé  les  deux  sexes? 

Ne  peut-on  pas  admettre,  au  contraire,  que  c'est  parce  que  par- 
thénogénétiques ou  hermaphrodites,  que  certaines  espèces  ont  mieux 
prospéré  dans  les  milieux  à  conditions  défavorables  ?  Question  de 
doctrine,  évidemment. 
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Laissons  parler  les  faits:  One  peut-on  observer  dans  les  mines 
de  Bex  ?  Selon  l'idée  de  Micoletzky,  on  devrait  trouver  beaucoup 
de  mâles,  les  conditions  étant  favorables. 

Commençons  par  l'indice  sexuel.  Je  l'ai  calculé  pour  les  espèces 
dont  le  nombre  d'individus  permettait  une  approximation  suffisante. 
Ce  sont  : 

Dorylaimus  hofmaenneri  Menzel  50%  (5  mâles  pour  10  fern.). 

Rhabditis oxycerca  de  Man  (longs)    50-62%  (plus  de   50  individus). 
Rhabditis  oxycerca  de  Man  (courts)   14-84%     »     »  200  » 
Rhabditis  coroniger  n.  sp.  50%     »     »  200  » 


Malheureusement,  les  bases  de  comparaison  manquent,  l'indice 
sexuel  typique  des  trois  dernières  espèces  étant  inconnu.  Quant  à 
Dorylaimus  hofmaenneri  Menzel,  le  chiffre  de  50%  est  bien  supérieur 
à  l'indice  de  20%  donné  par  Micoletzky,  mais  il  serait  imprudent 
de  tabler  sur  une  statistique  élaborée  d'après  15  individus  seulement. 
Nous  constatons  simplement  que  le  nombre  des  mâles  est  assez 
élevé.  Nous  avons  à  faire  là  à  des  espèces  terrestres  et  seul  le  %  de 
ces  espèces  a  un  indice  sexuel  supérieur  à  50%,  selon  Micoletzky. 
Le  milieu  des  mines  aurait  donc  bien  favorisé  l'apparition  des  mâles 
et  ce  fait  confirmerait  l'opinion  de  l'auteur  précité.  Mais  quelle 
est  la  cause  agissante  ?  Devons-nous  la  chercher  dans  la  nature 
de  l'habitat,  terrestre  ou  aquatique  ?  La  chose  est  bien  douteuse 
étant  donné  l'éthologie  amphibie  de  nos  espèces;  c'est  bien  plutôt 
à  la  nutrition  qu'il  faut  attribuer  un  rôle  prépondérant.  J'ai  classé 
diverses  stations  à  Rhabditis  oxycerca  de  Man,  forme  courte,  en 
allant  du  milieu  apparemment  le  plus  pauvre,  au  milieu  le  plus 
riche.  Les  résultats  sont  consignés  dans  le  tableau  ci-dessous: 


M  .il  !"M 


Nature  du  milieu 


Richesse 
(h  lieu 


Femelles 


Mâles 


[nd.  sex. 


279 

Rarégines 

très  pauvre 

14 

2 

14% 

29",, 
32% 

289 

moyenne 

34 

10 

287 

19 

6 

280 

» 

» 

16 

6 

37% 

285 

» 

10 

4 

'.»% 

53% 

304 

très  riche 

90 

48 

329 

Algues  sur  bois 

»  » 

25 

21 

84% 

Kevi  k  Siissi  ni:  Zooi..  T.  't">.  193S. 
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Plus  les  conditions  de  nutrition  sont  bonnes,  plus  aussi  augmente 
le  nombre  des  mâles. 

Le  milieu,  aquatique  ou  terrestre,  de  par  les  modes  de  vie  qu'il 
offre,  ne  semble  pas  à  lui  seul  pouvoir  déterminer  un  recul  dans  la 
proportion  des  mâles  et  provoquer  l'hermaphroditisme  ou  la  par- 
thénogénèse.  Reprenons  le  cas  de  Plectus  tenuis  de  Man.  Cette 
esptVe  \  il  au  Coulai  depuis  2<i(l  ans  au  moins,  et  au  Bouillel  depuis 
100  ans.  En  admettant  une  génération  par  mois  (certains  Rhabditis 
sont  adultes  en  8  jours),  cela  fait  1200  à  2500  générations,  se 
perpétuant  dans  un  milieu  d'une  remarquable  fixité  et  certaine- 
ment très  favorable.  Il  n'y  a  pas  eu  pour  autant  retour  au  gono- 
chorisme. 

On  peut  donc  conclure  de  ces  observations  que: 

1°  La  sexualité  des  Nématodes  est  un  phénomène  primaire, 
dépendant  avant  tout  de  la  constitution  génotypique  de 
l'espèce,  et  largement  indépendante  des  facteurs  externes. 
(Je  laisse  de  côté  la  question  des  mutations.) 

2°  Les  facteurs  externes  et  particulièrement  les  conditions  de 
nutrition  ne  peuvent  que  renforcer  des  tendances  héréditaires 
préexistantes,  par  exemple  la  spanandrie.  Mais  ces  facteurs  ne 
sauraient  provoquer  le  passage  d'un  mode  de  reproduction  à 
un  autre. 

Enfin,  je  n'ai  pas  trouvé  de  formes  hermaphrodites. 

Ces  mêmes  idées  sont  exprimées  par  A.  Vandel  (1931),  dans  le 
chapitre  qu'il  consacre  à  la  parthénogénèse  des  Nématodes  et  à 
l'analyse  des  travaux  de  P.  Hertwig,  laquelle  a  obtenu  dans  un 
élevage  de  Rhabditis  pellio  A.  Schn.,  espèce  bisexuée,  une  lignée  de 
femelles  mutantes,  non  parthénogénétiques  également.  Ces  femelles 
devaient  être  fécondées  par  des  mâles  normaux,  mais  l'action  du 
spermatozoïde  se  bornait  à  une  activation  de  l'œuf.  C'est  là  une 
forme  mérospermique,  représentant  le  premier  stade  de  l'évolution 
qui  mène  de  la  forme  bisexuée  à  la  forme  parthénogénétique. 
Vandel  ne  doute  pas  que  le  second  stade  de  cette  transformation  ne 
puisse  être  découvert  un  jour.  Nous  avons  déjà  une  précieuse  indi- 
cation sur  l'origine  des  conditions  sexuelles  chez  les  Nématodes. 

Vandel  cite  encore  le  cas  de  Strongyloides  papillosus,  parasite 
du  mouton.  Ce  ver  a  un  double  cycle,  l'un  direct,  parthénogéné- 
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tique,  l'autre  hétérogonique  (95-98%  d'œufs  du  premier  cycle,  ce 
chiffre  pouvant  tomber  à  10%).  Ce  %  ne  dépend  pas  de  facteurs 
externes,  mais  est  strictement  inhérent  à  la  constitution  des  œufs. 
La  génération  hétérogonique  est  en  outre  presque  complètement 
dépourvue  de  mâles  (1:2000),  et  l'espèce  se  perpétue  grâce  au 
développement  direct.  Mais,  et  c'est  là  le  point  intéressant,  si  du 
Mouton  on  transmet  ce  parasite  au  Lapin,  le  changement  de 
régime,  de  nutrition,  fait  passer  le  nombre  de  mâles  de  la  génération 
hétérogonique  de  1 :  2000  à  1 :  2. 

C'est  bien  la  confirmation  de  ce  que  j'avançais  plus  haut:  les 
facteurs  externes  ne  modifient  pas  l'essence  même  du  mode  de 
reproduction,  ils  peuvent  tout  au  plus  provoquer  des  différences 
dans  le  nombre  relatif  de  mâles  et  de  femelles. 

Pour  en  finir  avec  les  Nématodes,  j'ajouterai  que  l'exploration 
des  Mines  de  Bex  a  permis  d'enrichir  la  systématique  de  cet  ordre 
de  10  espèces  nouvelles  (éventuellement  11,  si  l'on  tient  compte  de 
Prismatolaimus  sp.  qui  semble  différer  de  l'espèce  intermed lins 
Butsch). 

Comme  je  l'ai  dit,  il  est  par  contre  possible  que  Rhabditis  heteru- 
roides  n.  sp.,  Ct/atholaimus  ambigu  us  n.  sp.,  Cephalobus  paralongi- 
caudatus  n.  sp.,  puissent  être  ramenés  à  des  espèces  déjà  connues. 

Je  donne  ici  rémunération  des  espèces  nouvelles: 


Trilobus  murisieri  n.  sp. 
Prismatolaimus  (intermedius  ? 

Butsch). 
Rhabditis  keteruroides  n.  sp. 
Rhabditis  rorotiiger  n.  sp. 
<  f/if/alobus  paralou  gicaud  atus 

n.  sp. 


Cyatholaimus  ambiguus  n.  sp. 
Diplogaster  macrospiculum  n.  sp. 
Diplogaster  obscuricola  n.  sp. 
Diplogaster  tenuipunetatus  n.  sp. 
biplogaster  quadriden talus  n.  sp. 
Diplogaster  curvidentatus  n.  sp. 


La  liste  des  Nématodes  de  Suisse  s'allonge  de  ces  10  (11)  espèces 
et,  en  plus,  de  Rhabditis  elongata  A.  Schn.  et  Rhabditis  oxycerca 
de  Man   (d'après   la   mise  au  point  la  plus  récente,  celle  de 

MlCOLETZKY,  1921). 
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4.  Récapitulation  des  espèces  récoltées  et  remarques  sur  leur  genre 

de  vie. 


Abréviations:  X 
J  =  Jeannel;  B 


trogloxènes;  P  =  troglophiles;  B  =  troglobies; 
Buttner;  H  =  Hnatewytsch ;  Hu.  =  Husson. 


Trouvé  ou  cité  par: 


|   B   |   H   |  Hu 


PllOTOZOA 


Ver m es 
Turbellaria 
Oligochaeta 


Nematoda 


Actinophrys  sol  Ehrbg. 
Amoeba  proteus  Pall. 
Amoeba  verrucosa  Ehrbg. 
Urotricha  jarcta  CI.  et  L. 

/ 1  nlnpllll/tl  s//. 

Prorodon  sp. 

Nassula  pseudonassula  Pen. 
Chilodon  sp. 

Chilodon  cucullus  Ehrbg. 
Leptopharynx  costatus  Merm. 
Lionotus  jasciola  Ehrbg. 
Lionotus  sp. 

Uronema  marinum  Duj. 
Uronema  mirum  Duj. 
Plagiocampa  mutabile  Schew. 
Colpidium  colpoda  Ehrbg. 
Glaucoma  setosa  Schew. 
Glaucorna  reniformis  Schew. 
Cinetochilum  margaritaceum 
Ehrbg. 

Paramaecium  caudalum  Ehrbg. 
Paramaecium  bursaria  Ehrbg. 
Pleuronema  chrysalis  Ehrbg. 
Cyclidium  glaucoma  O.F.M. 
Cyclidium  heptatrichum  Schew. 
Spirostomum  teres  Cl.  et  L. 
Sp irostom um  am b iguu m 

Ehrbg. 
Kerona  polyporum  Ehrbg. 
Urolepta  sp. 
Euplotes  charon  Ehrbg. 
Euplotes  patella  Ehrbg. 
Vorticella  sp.  I 
Vorticella  sp.  1 1 
Tokophrya  cyclopuni  Cl.  et  L. 


Non  déterminés 
Nais  elinguis  M.  et  O. 
Bimastus  tenuis  Eisen 
Divers  Enchytréidés 
Alaimus  primitivus  de  Man 
Monohystera  dispar  Bùtsch. 
Monohystera  sp. 
Trilobus  murisieri  n.  sp. 
Prismatolaim us  ( intermed ius 
Butsch.) 


+ 


+ 
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Tn 

ll\i-  i 

u  cil 

'■  par: 

1  u 

II 

|  Mil 

■i 

Nematoda 

l>l,  rtus  teuuis  de  Vlan 

1' 

(suite) 

l'ieetus  geophilus  de  Mail 

I' 

Rhabditis  elortgala  \  Sclin. 

! 1 

Rhabditis  monohystera  Rlitscli. 

I' 

Rhabditis  sp.  [jilijormis  ' 

1  '.ii (si  h  i . 

1' 

Rhabditis  hrteruroides  n  si». 

|  • 

Rhabditis  o.ryeerea  de  Vlan 

r 

Rhabditis  eoroniger  11.  Si». 

!• 

Cephalobus  rigidus  A.  Si  lui. 

i- 

i  ■ 

f  ephalobus  paraloitgieaudutus 

II.  S|>. 

i' 

Cephalobus  striatus  ll.ist. 

/.  alubijer  Mu  ni. 

i' 

Teratoeephalus  tereslris  Butsch. 

i' 

Motioiichus  braehijuris  litifsch. 

i  ■ 

illofionchus  tiiacrostotua  Hast, 

Xlonanehus  ttapillatiis  |!;ist. 

i' 

Vyatholaiiuus  aiubiguus  n.  sp. 

i  • 

/ )iplogaster  iiiaerospiculuin 

II.  sp. 

Diplogaster  obscurirola  n.  sjt. 

r 

/ Hplogasler  lenuipunetalus 

n  sp. 

i  ' 

/ )iplogaster  quadridentatus 

II.  SJ». 

f 

Diplogaster  euri'idertlatus  n.  sp. 

r 

Diplogaster  sp. 

i  • 

Dorylaiiuus  hoj  niuenneri  Mpiiz. 

i' 

Dorylaiiuus  hofiuaeu  ueri  Menz. 

\  ar.  breeieaudatus  n  var. 

i- 

Dorula ifn us  ea  rte  r  i  1  »  <  i  I 

/.  a  pieu  tus  Mirol. 

.  letiriolaimus  uiaerolaiiuus 

de  M. m 

r 

/  ylenehus  s  p. 

i  ■ 

Rotaria 

Non  déterminés 

A  RTII  ROPOl»  \ 

<  irustacea 

Paraeyelops  fimbriatus  Kisrli. 

p 

Rryoeamptus  zsehokkei  Schmeil. 

var  himalayensis  Chap. 

\ 

Moraria  earien  (  Irael . 

r  i;  - 

Oniseus  asellus  1.. 

i' 

A  raneae 

Porrhoiuiua  proserpiua  Sun. 

i' 

Lepthyphantes  leprosus  <  >lil. 

i" 

Meta  menardi  1  ..i  1  r. 

i' 

Meta  tueriaiiae  Srop. 

i' 

Nestieus  eellulanus  (lier. 

i1 

(  tpiliones 

Neniustoiua  ehri/soiuelas  llcrtn. 

\ 

Nelima  aurantiava  Sim. 

\ 

Acari 

Kugamasus  utaguus  Kram. 

i' 

Cyrtolaelaps  transisalae  <  lud. 

i' 
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Trouvé  ou  cit 

é  par: 

1  B 

1  H 

Mu 

1  J 

Acari  (suite) 

Lasioseius  corniger  Berl. 

x 

Ameroseius  pseudocometa  Schw. 

x 

Zercon  triangularis  C.  L.  Koch 

x 

?  Uroobovella  obavata  Berl. 

x 

I  iodes  rie  in  us  L. 

x 

Bhigidta  temcola  ('..  L.  Koch 

P 

Linopodes  motatorius  L. 

P 

\ 

+ 

Eupodes  variegatus  C.  L.  Koch 

P  X  ? 

Soldanellonyx  monardi  Walt. 

P  X  ? 

Belba  gracUipes  Kulcz. 

x 

1 

'  DitiiKicsmiKi  falla.i  Paoli 

x 

Rhizoglyphus  echinopus 

F.  et  R. 

p 

Diplopoda 

Glyciphagus  spinipes  Koch 

x 

Proteroiulus  fuscus  Am  St. 

p 

+ 

I 

Tardigrada 

Macrobiotus  schultzei  Greeg 

X 

Thysanura 

Machilis  polypoda  L. 

x 

<  :<  »  i  i  1  r  1 1  »< .  i .  1 

H  ypogastrura  purpuraseens 

Lubb. 

p 

-f 

4- 

4- 

Onychiurus  fimetarius  Lubb. 

p 

4- 

4- 

4- 

Foisonna  fimetaria  L. 

p 

4- 
_i_ 

Tomocerus  minor  Lubb. 

p 

+ 

4- 

Lepidocyrtus  albus  Pack. 

p 

Copeognatha 

Heteromurus  nitidus  Templ. 

p 

4- 

4. 

Liposcelis  divinatorius  Miill. 

p 

Nymphopsocus  destructor 

Enderl. 

p 

Lepinotus  inquilinus  Heyd. 

p 

Lepinotus  reticulatus  Enderl. 

p 

Hemiptera 

Un  Capsidé 

X 

Coleoptera 

Mycetaea  hirta  Marsh. 

p 

4- 

1 

4- 

1 

Anobium  sp.  (?) 

Tipnus  unicolor  Pill. 

P  X  ? 

Diptera 

Limnobia  decernmaculala 

Loew. 

p 

Limnobia  laevigata  Macq. 

p 

Lipsoihryx  remota  W  alk. 

p 

+ 

Psychoda  phalaenoides  L. 

p 

N eosciara  forficulata  Bezzi 

P  (B?) 

+ 

Culex  pipiens  L. 

x 

4- 

Lirnosina  heteroneura  Holyd. 

p 

Aphaniptera 

Leptopsylla  musculi  Dugès 

Mollusca 

Gasteropoda 

Pyramidula  ( Gonyodiscus) 

rotundata  Miill. 

x 

+ 

+ 

+ 

Vertebrata 

Amphibia 

Ban  a  temporaria  L. 

X 

+ 

Mammalia 

inolophus  ferrum-equin uin 

Schr. 

X 

+ 

+ 

Mus  musculus  L. 

p 
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Le  tableau  ci-dessus  mentionne  donc  la  présence,  dans  les  mines 
de  Bex,  de  122  espèces,  auxquelles  il  faut  ajouter  les  Oligochètes, 
les  Turbellariés  et  les  Rotateurs,  groupes  dont  l'étude  reste  à  faire. 

Racowitza  (1907)  a  proposé  une  classification  en  trois  groupes 
des  animaux  cavernicoles: 

a)  Les  troglobies,  espèces  spéciales  au  domaine  souterrain,  et  ne 
se  rencontrant  pas  dans  le  domaine  épigé.  Ces  troglobies  peuvent 
différer  très  peu  de  leurs  congénères  de  l'extérieur  et  ne  présenter 
que  des  caractères  adaptatifs  très  faibles  (troglobies  récents),  ou 
bien  ils  sont  nettement  aberrants,  sans  relation  de  proche  parenté 
avec  les  habitants  de  l'extérieur  (troglobies  anciens  ou  relictes). 
Il  va  sans  dire  que  ce  second  groupe  est  de  beaucoup  le  plus  inté- 
ressant au  point  de  vue  paléogéographique  ou  phylogénique.  Mais 
l'importance  des  premiers  n'est  pas  à  négliger,  si  l'on  cherche  à 
saisir  le  mécanisme  du  passage  des  formes  de  l'extérieur  à  celles  de 
l'intérieur. 

b)  Les  troglophiles,  fréquents  dans  les  grottes;  ils  y  vivent  et  s'y 
reproduisent  normalement,  mais  on  les  rencontre  aussi  dans  les 
régions  humides  et  obscures  du  domaine  extérieur.  Ils  ne  présentent 
aucun  des  caractères  adaptatifs  des  troglobies. 

c)  Les  trogloxènes  peuvent  pénétrer  dans  les  grottes,  soit  active- 
ment, soit  passivement,  mais  ne  s'y  reproduisent  pas. 

Je  an. \  Ei.  (op.  cit.)  relève  le  caractère  artificiel  de  cette  classi- 
fication, mais  admet  qu'elle  «  s'est  montrée  assez  commode  ».  Il  est 
en  effet  difficile  de  tracer  la  limite  entre  espèces  troglobies  et  troglo- 
philes. Tel  auteur  placera  Porrhomma  proserpina  Sim.  dans  le 
premier  groupe  et  tel  autre,  dans  le  second. 

Il  est  incontestable  que  cette  systématisation  ne  repose  que  sur 
des  caractères  morphologiques  (considérés  a  priori  comme  résul- 
tant d'une  adaptation)  et  que,  par  conséquent,  elle  prête  à  la  cri- 
tique: pourquoi,  par  exemple,  placer  dans  les  troglophiles,  et  ceci 
en  contradiction  avec  leur  définition,  des  espèces  n'ayant  aucun 
représentant  à  l'extérieur  {Phoni  aptina  Sch.  ou  Atheta  subctn'icola 
Ch.  Briss.),  simplement  parce  qu'elles  ne  présentent  pas  les  modi- 
fications adaptatives  habituelles  aux  cavernicoles  ?  (cf.:  op.  cit., 
page  63,  consacrée  aux  guanobies). 

Il  en  est  de  même  des  différences  entre  troglophiles  et  trogloxènes. 
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Par  définition,  ces  derniers  ne  se  reproduisent  pas  dans  le  domaine 
souterrain,  mais  cela  n'empêche  pas  Jeannel  de  créer  un  groupe 
de  Trogloxènes  irréguliers  n  qui,  dans  leurs  nouvelles  conditions 
de  vie  souterraine,  achèvent  leur  développement,  arrivent  môme  à 
s'y  reproduire  et  à  pulluler  dans  certaines  grottes.  Les  Diptères 
qu'il  met  dans  cette  catégorie  me  paraissent  pourtant  remplir 
toutes  les  conditions  des  parfaits  troglophiles.  C'est  le  cas  à  Bex, 
des  Acariens  Rhizoglyphus  echinopus  L.  &  R.  et  Linopodes  mota- 
torius  L. 

Je  reconnais  qu'il  est  délicat  de  vouloir  délimiter  exactement  les 
trois  groupes  institués.  Il  serait  plus  logique  de  ne  pas  pousser 
à  l'extrême  l'esprit  de  classification  et  d'admettre  simplement  que 
certaines  espèces  vivent  indifféremment  au  dehors  ou  dans  les 
souterrains.  Leur  affinité  pour  ces  derniers  milieux  n'est  pas 
invincible  et  déterminante;  elles  ne  sont  pas  nettement  troglophiles, 
puisqu'elles  vivent  très  bien  à  l'extérieur.  Sont-elles  pour  autant 
des  trogloxènes  ?  Elles  semblent  indifférentes  aux  diverses  condi- 
tions physiques  de  milieu,  et  paraissent  plutôt  guidées  par  le  choix 
de  leur  nourriture.  L'exemple  des  Nématodes  et  des  Infusoires 
est  significatif  et  nous  avons  là  des  ordres  nettement  ubiquistes. 

Je  ne  prétends  pas  bouleverser  la  classification  admise,  et,  faute 
de  mieux,  je  l'ai  1i >pt era i  h ussi.  M;us  il  était  nécessaire  de  faire 
quelques  réserves  à  ce  sujet. 

Parmi  les  espèces  récoltées  à  Bex  figurent  environ  100  troglophiles 
(au  sens  le  plus  large),  alors  que  25  autres  doivent  être  considérées 
comme  nettement  trogloxènes,  ou  simplement  accidentelles  (Ixodes 
ricinus  L.,  Rana  temporaria  L.,  hôte  d'hiver).  Peut-être  Moravia 
varica  Graet.  et  Neosciara  forficulata  Bezzi  pourraient-ils  être  consi- 
dérés comme  troglobies.  Pour  les  raisons  indiquées  dans  le  chapitre 
consacré  à  cet  ordre,  j'hésite  à  ranger  dans  ce  groupe  les  Nématodes 
nouveaux  de  Hnatewytsch  et  les  miens,  bien  que  signalés  unique- 
ment dans  les  mines.  Les  cavernicoles  vrais  manquent  à  Bex, 
ce  qui  s'explique  facilement:  les  terrains  traversés  par  les  couloirs 
sont,  en  dépit  des  bouleversements  géologiques  dont  ils  ont  été  le 
siège,  remarquablement  compacts.  Il  n'y  a  pas  de  cours  d'eau 
souterrain,  pas  de  lac  abritant  une  faune  préexistante  à  l'œuvre 
de  l'homme,  et  que  ces  galeries  auraient  pu  rencontrer.  C'est  par 
de  tels  processus  qu'on  explique  en  général  la  pénétration  des 
véritables  cavernicoles  dans  les  galeries  artificielles.  Le  genre 
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Xiphargus,  si  typiquement  troglobie,  n'est  peut-être  pas  représenté 
dans  nos  régions.  L'exploration  des  cours  d'eau  souterrains  des 
grottes  de  Saint-Maurice  apportera,  je  l'espère,  des  documents 
nouveaux:  mais,  pour  l'instant,  il  est  patent  que  les  troglophiles 
sont  de  beaucoup  les  plus  nombreux,  comme  d'ailleurs  dans  les 
mines  examinées  par  Husson  ou  Hnatewytsch. 

Il  est  possible  de  comparer'  entre  elles  les  listes  établies  par  ces 
derniers  auteurs,  par  Bùttner  et  par  moi-même.  C'est  ce  que  j'ai 
fait  en  partie  dans  la  liste  récapitulative  ci-dessus.  On  en  peut 
conclure  que,  sur  une  centaine  de  troglophiles  récoltés  à  Bex, 
36  seulement  sont  signalés  dans  d'autres  mines,  alors  que  39  hantent 
à  la  fois  les  mines  et  les  cavernes.  Il  ressort  aussi  de  ce  tableau  qu'il 
s'agit  essentiellement  d'une  faune  banale,  composée  surtout  de 
Diptères,  de  Collemboles,  d'Araignées,  d'Acariens,  de  Myriapodes, 
de  Nématodes,  faune  nettement  séparée  de  la  faune  cavernicole 
proprement  dite  où  dominent  les  Collemboles  également  et  les 
Araignées,  mais  surtout  les  Amphipodes,  les  Isopodes,  les  Coléop- 
tères: les  représentants  de  ces  ordres  sont  alors  fortement  spécialisés 
et  strictement  confinés  au  domaine  souterrain.  Cette  différence  entre 
les  habitants  des  mines  et  les  habitants  des  cavernes  se  comprend 
aisément  quand  on  songe  à  l'âge  respectif  des  deux  milieux.  D'une 
part,  des  cavernes  datant  souvent  d'ères  géologiques  antérieures 
et  renfermant  des  espèces  anciennes  ne  pouvant  plus  subsister  au 
dehors  où  les  conditions  de  climat  ont  changé,  de  l'autre,  des  sou- 
terrains relativement  très  jeunes,  abritant  une  faune  moderne.  J'ai 
réuni  dans  le  tableau  suivant  les  divers  ordres  rencontrés  dans  les 
mines  par  les  auteurs  cités  plus  haut. 

On  voit  que  la  faune  des  souterrains  artificiels  représente  autre 
chose  qu'une  réunion  fortuite  de  formes  hétérogènes.  On  y  reconnaît 
une  certaine  uniformité;  quelques  groupes  sont  plus  abondamment 
représentés  et  se  retrouvent  partout  grâce  à  leurs  exigences  com- 
munes (obscurité,  humidité,  température,  nourriture).  Les  espèces 
signalées  par  les  divers  auteurs,  pour  un  groupe  donné,  ne  sont 
pas  identiques  les  unes  aux  autres,  mais  ce  sont  tout  de  même  des 
animaux-  apparentés  les  uns  aux  autres  par  leurs  affinités  systé- 
matiques et  éthologiques. 

I  ne  remarque  encore  au  sujet  d'une  affirmât  ion  de  II  n  aïewytsch  : 
il  s'agit  toujours  de  la  limite  entre  troglobies  et  troglophiles. 
Certains  de  ces  derniers,  à  Bex,  Htiizogh/p/tus  echinopus  L.  \  K.  par 
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Groupes 

Auteurs 

BUTT.NER 

Hnate- 

WYTSCH 

Husson 

Altherb 

Protozoaires  



46 

— 

33 

Turbellariés  



4 

1 

3-4  (?) 

Oligochètes  

2 

4 

15 

3-4  (?) 

Nématodes  

— 

22 

— 

33 

Gordiidés  

— 

— 

1 

— 

— 

— 

1 

— 

Rotateurs   

— 

5 

— 

(3-4) 

— 

1 

— 

'  — 

Gastéropodes  

6 

2 

— 

1 

— 

1 

— 

— 

Amphipodes  

— 

2 

4 

— 

Isopodes   

4 

— 

5 

1 

2 

8 

— 

3 

Mvriapodes  

4 

3 

12 

1 

Araignées  

14 

2 

10 

5 

Acariens  

— 

6 

22 

15 

Opilions  

— 

1 

2 

2 

— 

— 

1 

— 

Tardigrades  

— 

1 

— 

1 

1 

1 

Collemboles   

12 

5 

27 

6 

Orthoptères   

1 

1 

Copéognathes   

1 

4 

Hémiptères  

1 

1 

1 

Coléoptères  

4 

4 

9 

3 

Diptères  

21 

7 

27 

7 

Trichoptères  

1 

6 

3 

2 

Hyménoptères  .... 

1 

exemple,  ont  trouvé  dans  leur  nouveau  milieu  des  conditions  de 
vie  tellement  favorables  qu'ils  ont  fait  souche  et  sont  souvent  plus 
abondants  qu'à  l'extérieur.  Hnatewytsch  considère  alors  que 
de  telles  formes  représentent  le  stade  évolutif  le  plus  jeune  de  la 
faune  cavernicole  récente.  Ce  ne  sont  pas  encore  des  cavernicoles 
vrais.  L'auteur  semble  admettre  qu'une  évolution  ultérieure  se 
produira,  au  cours  de  laquelle  l'influence  du  milieu  accentuera 
le  caractère  troglobie.  Et  pourtant  ces  animaux  vivent  actuelle- 
ment de  façon  satisfaisante  et  normale  (leur  abondance  en  est  la 
preuve).  Même  en  me  plaçant  au  point  de  vue  de  Hnatewytsch, 
je  ne  vois  pas  en  quoi  ils  devraient  pousser  plus  loin  leur  spéciali- 
sation. 

Hnatewytsch  cite  l'exemple  de  quelques  Cyclopides,  Collem- 
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boles,  Diptères,  où  le  passage  de  la  forme  troglophile  à  la  forme 
troglobie  aurait  été  constaté,  avec  les  modifications  morphologiques 
que  cette  transformation  comporte.  On  aimerait  avoir  là  des  réfé- 
rences précises,  car  toute  la  question  de  l'origine  de  la  faune  caver- 
nicole est  impliquée  dans  cette  affirmation.  L'auteur  se  contente 
de  dire:  «  ...Man  hat  es  bei  manchen  Gruppen  festgestellt....  » 

J'ai  relu  avec  soin  les  mises  au  point  de  biologistes  tels  que 
Cuénot  (1925,  1932  a),  Caullery  (1931),  Raraud  (1922,  1928), 
(ii  vénot  (1930),  nulle  part  je  n'ai  trouvé  que  nous  ayions  assisté 
au  passage  et  à  la  transformation  d'une  forme  à  une  autre,  sous 
l'influence  d'un  genre  de  vie  nouveau.  Il  y  a  bien  les  30  espèces  de 
Speonomus,  de  Jeannel,  isolés  géographiquement,  mais  qui,  selon 
Guyénot,  ne  seraient  que  des  mutations.  Les  comparaisons  de 
Peyerimhoff  entre  la  faune  nivicole  ou  rhizophage  et  la  faune 
cavernicole,  et  la  conclusion  qu'il  en  tire,  sont  séduisantes,  mais 
ne  sortent  pas  du  domaine  de  l'hypothèse.  Nous  sommes  incapables 
de  dire  quelles  sont  les  causes  et  le  mécanisme  de  la  transformation, 
pour  autant  qu'il  y  ait  transformation. 

Pour  clore  ce  chapitre,  je  signale  la  stabilité  remarquable  de 
la  faune  des  mines  de  Bex,  comme  je  l'ai  fait  déjà  au  sujet  des 
Nématodes.  Depuis  7  à  8  ans  que  je  parcours  régulièrement  les 
diverses  stations,  je  n'ai  observé  aucun  changement,  sauf  en  ce 
qui  concerne  Soldanellonyx  monardi  Walt.  La  faune  étudiée  semble 
avoir  atteint  son  équilibre  et  je  suis  arrivé...  deux  siècles  trop  tard 
pour  assister  à  la  pénétration  des  hôtes  et  à  l'établissement  de 
cet  équilibre. 


a)  Répartition  générale  de  la  faune  du  Bouillet. 

Pour  permettre  une  vue  d'ensemble,  j'ai  réuni  dans  le  tableau 
ci-dessous  la  liste  des  stations  explorées  régulièrement,  avec  leurs 
caractéristiques  principales  et  leurs  hôtes  (par  ordres  zoologiques): 


5.  Observations  biologiques. 


Prot.:  Protozoaires 
Turb.:  Turbellariés 
Ném.:  Nématodes 
Oligo.  :  Oligochètes 
Moll.  :  Mollusques 
Copép.  :  Copépodes 


Isop.  :  Isopodes 
Aran.:  Aranéides 
Acar.  :  Acariens 
Myriap.:  Myriapodes 
Rot.:  Rotateurs 


Coll.:  Collemboles 
Copéo. :  Copco^ïial lies 
Coléo.  :  Coléoptères 
Dipt.  :  Diptères 
Vert.:  Vertébrés 


EDMOND  ALTHERR 


Station 

Profon- 
deur 

Substratum 

Milieu 

Hôtes 

Met  pcs 

r,ntree 

A    f  AA 

- 

hsoisages 

Algues  numides 

Tous   les  ordres   y  sont 

représentés. 

la. 

ia. 

Turb..  Xém..  Oligo..  Aran., 

Acar..  Rot..  Coll. 

368 

300 

T  A 

la. 

1  A 

la. 

1  urh..  Nem.,  Uligo..  Lopep.,  ] 

Aran..  Acar..  Rot..  Coll. 

324 

420 

la. 

Peu    d  algues. 

Quelques  rares  Xématodes. 

station  tem- 

poraire des- 

séchée 

■ 

367 

*2o 

la. 

Algues  humi- 

Rares Nematodes. 

des,  puis  des- 

sication 

329 

f  OA 

la. 

Id. 

Nematodes  abondants. 

402 

470 

Id. 

Id. 

Prot..  Turb..  Xém..  Oligo.. 

Aran..  Acar. 

273 

470 

T  A 

la. 

T  A 

la. 

Prot..  Nem..  Oligo..  Copép., 

Aran..  Acar..  Dipt.  (faune 

abondantei. 

30-»  ri 

OUI) 

Roche 

r>      •  • 

Baregines 

Prot..  Turb..  Xém..  Oligo..  ; 

(anhydrite) 

Cop..  Aran..  Acar..  Rot.. 

Coll..  Dipt.   (station  la 

plus  richel. 

304  D 

510 

T  A 

Ja. 

Id. 

Prot..  lurb..  Nem..  Uligo..  , 

Copép..    Aran..  Acar.. 

Dipt. 

304 

520 

la. 

T  A 

la. 

Idem.     Grouillement  de 

Rhabd.  oxycerca  de  M  an 

(courts  l. 

270 

660 

Rocre 

T  A 

la. 

Prot..  1  urb..  Nem..  Uligo.. 

(Lias) 

Dipt. 

310B 

700 

Limon 

Eau  à  HjS, 

Prot.,  Nem..  Uligo. 

Beggiatoa 

270 

840 

Id. 

Id. 

Prot..  lurb..  Nem.,  Uligo. 

300 

840 

T  A 

ld. 

T  A 

la. 

TA 

la. 

305 

840 

Id. 

T  A 

Id. 

Prot..  lurb..  Nem..  Uligo., 

Acar..  Rot. 

282 

840 

Id. 

T  A 

la. 

Prot.,  Turb.,  Xém.,  Acar. 

Plus  riches  en 

T  I  o 

2  /  o 

Q  '  A 

1A 

la. 

JA 

ia. 

Prot..  Nem.,  Uligo..  Acar. 

281 

840 

Id. 

T  A 

la. 

T  A 

la. 

Sédiments  noirs 

843 

Planches 

Eaux  de  ruis- 

Prot.. Turb..  Xém..  Oligo.. 

sellement  cal- 

Rot.. Aran..  Acar.,  Co- 

caires (en 

pép..  Coll..  Dipt. 

rapport  avec 

l'extérieur) 

296 

1000 

Limon 

Eau  courante 

Prot..  Xém.,  Oligo. 

H, S 

Beggiatoa 
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Station 

Profon- 

Substratuni 

Milieu 

Hôtes 

Mèl  rea 

1  juin 

Hoche 

Barégines 

Prot.,  ITirb..  Nciii.,  Oligo., 

(limite 

Aran.,  Acar. 

an  h ydr.- 

Trias) 

285 

1000 

Id. 

Id. 

Prot.,  Turb.,  Ném.,  Oligo., 

A  nin        A  /><iii           /^f        lli  ni 

AI  tlU  . ,  rVCdl . ,  rvOl. , 

287 

1 000 

Id. 

Id. 

Prot.,  Turb.,  Ném.,  Oligo., 
Copép . ,    Arsn . ,    Accir. , 
KO  t.,  Uipt. 

il  'î 
4  lu 

1  mi  m 

I  IIUU 

lu. 

lu. 

i  nu.,  i  urD.,  i\em.,  ungo., 
Aran.,  Acar.,  Rot.,  Dipt. 

1  1 1<  n  i 

1  (J  .  I   Id  I  Oïl  (  I 

I  ,1 

lurb.,  Nem.,  Oligo.,  Aran. 

280 

1000 

Id. 

Id. 

Turb.,  Ném.,  Oligo.,  Aran., 

1  '  1  [)  l . 

1  JOO 

1  iirnon 

1  aliac   ou  ci- 
gare 

Prot.,  Turb.,  Ném.,  Oligo., 
Copép.,  Dipt. 

I  Ut» 

i  / 1 
i  d . 

i .  i 
i  il . 

i ,  i 
lu. 

•i  OO 

1 1 1 

lu.. 

i ,  i 

i  d . 

Idem  (Oligo.  abondants). 

306 

1 300 

Roche 

Barégines 

Rares  Nématodes. 

(Lias) 

309 

1400 

Id. 

Id. 

Turb.,  Ném.,  Acar.,  Coll., 
Dipt. 

310 

1400 

Id. 

Id. 

Turb.,  Ném.,  Acar.,  Dipt. 

Tram  lire 

2000 

Anhydrite 

Tables,  débris 

Copéo.,  Vert.  (Souris). 

alimentaires 

Latrines 

1800 

Id. 

Kxcréments 

Coléo.,  Dipt.,  Vert.  (Souris). 

humains 

Remarque:  Les  boisages  secs,  à  moisissures  des  stations  324  à  273  sont 
peuplés  d'Isopodes,  de  Myriapodes,  d'Araignées,  de  Coléoptères  et  de  Col- 
îemboles. 


La  répartition  des  espèces  suivant  les  milieux  dans  lesquels 
elles  vivent  donne  les  groupements  suivants: 

1°  Algues  sur  boisages  humides. 

Infusoires:  Urotricha  farcta  Cl.  &  L. 

Paramaecium  caudatum  Ehrbg. 

Pleuronema  chrysalis  Ehrbg. 

Kerona  polyporum  Ehrbg. 

Euplotes  charon  Ehrbg. 

Tokophri/a  cyclopum  Cl.  &  L. 
Turbellariés  :      Deux  ou  trois  espèces. 
Oligochètes  :       Bimastus  tenuis  Eisen. 

Enehvtréidés. 
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Nématodes:       Les  27  espèces  citées  dans  le  chapitre  qui  leur 

est  spécialement  consacré. 
Crustacés:  Bryocamptus  zschokkei  Schmeil. 

var.  hymalaiensis  Chapp. 
Mollusques:  Pyramidula  rotundata  Miill. 
Acariens:  Cyrtolaelaps  transisalae  Oud. 

Ameroseius  pseudocometa  Schw. 

.5  Uroobovella  obovata  Berl. 

Linopodes  motatorius  L. 

Eupodes  variegatus  C.  L.  Koch. 

? Damaesoma  jallax  Paoli. 

Bhizoglyphus  echinopus  F.  &  R. 
Araignées:         Porrhomma  proserpina  Sim. 

Lepthyphantes  leprosiis  Olil. 
.Myriapodes:       Proterojulus  fuscus  Am  St. 
Collemboles:      Hypogastrura  purpurascens  Lubb. 

Tomoceriis  minor  Lubb. 
Orthoptères:      Liposcelis  divumtorius  Miill. 
Diptères:  Psychoda  phalaenoides  L. 

Xeosciara  forficulata  Bezzi. 


la.  J'ai  mis  à  part  les  espèces  vivant  dans  ces  mêmes  milieux, 
mais  paraissant  confinées  exclusivement  autour  des  entrées: 


Nématodes: 
Acariens: 


Tardigrades: 

Thysanoures: 

Diptères: 


Araignées  : 


Opilions: 


Les  9  espèces  déjà  signalées. 
Ixodes  ricinus  L. 
Bhagidia  terricola  C.  L.  Koch. 
Belba  gracUipes  Kulcz. 
Macrobiotus  schultzei  Greeg. 
MachUis  polypoda  L. 
Limnobia  decemmaculata  Loew. 
Limnobia  laevigata  Macq. 
Lipsothryx  remota  Walk. 
Culex  pipiens  L. 
Meta  menardi  Latr. 
Meta  merianae  Scop. 
Nesticus  cellulanus  Cler. 
Nemastoma  chrysomelas  Herni. 
Nelima  aurantiaca  Sim. 
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2°  Barégines. 

Nématodes  : 
(  HigoHiètes  : 
Crustacés: 

Acariens  : 


Araignées: 
Collemboles  : 


Diptères: 


Les  9  espèces  déjà  signalées. 
'.]  ou  4  Enchyt  réidés. 
M  or  aria  varica  Graet. 
Paracyclops  fimbriatus  Eisch. 
Eugamasus  magnus  Kram. 
Lasioseius  corniger  Berl. 
lihizoglyphus  echinopus  F.  &  R. 
Porrhomma  proserpina  Sim. 
// '  ypngustrura  purpuruseens  Lubb. 
Onychiurus  fimetarius  Lubb. 
Folsomia  fimetaria  L. 
Lepidocyrtus  albus  Pack. 
H eteromurus  nitidus  Templ. 
Psychoda  phalaenoides  (avec  larves). 


3°  Eaux  sulfureuses  avec  Beggiatoa  (pH  =  7,2;  NaCl  =  5  gr./l. 
H2S  =  5,6  mgr./l. ;  0  =  voisin  de  0). 


Rhizopodes  : 
Infusoires: 


Nématodes  : 
Oligochètes  : 

Rotateurs: 
Acariens  : 
Crustacés: 


Amoeba  verrucosa  Ehrbg. 
Holophrya  sp. 
Prorodon  sp. 

Nassula  pseudonassula  Pen. 
Chilodon  cucullus  Elirbg. 
Chïlodon  s  p. 

Leptopharynx  costatus  Menu. 
Uronema  marinum  Duj. 
Uronema  mirum  Duj. 
Glaucoma  setosa  Schew. 
Glaucoma  renijormis  Schew. 
Paramaecium  bursaria  Ehrbg. 
Euplotes  patella  Ehrbg. 
Les  5  espèces  citées. 
.\ ais  el in  guis  M.  &  0. 
Divers  Enchytréidés. 
Non  déterminés. 
Rhizoglyphus  echinopus  F.  &  R. 
Paracyclops  fimbriatus  Fisch. 
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4°  Poutres  sèches  de  la  galerie  principale: 

Isopodes:  Oniscus  asellus  L. 

Myriapodes:  Proterojulus  fuscus  Am  St. 

Coléoptères:  Mycetaea  hirta  Marsh. 

Araignées:  Lepthyphantes  leprosus  Ohl. 

A  ces  milieux  que  l'on  pourrait  qualifier  de  «  généraux  »,  s'ajoutent 
certains  biotopes  plus  restreints  et  plus  strictement  localisés. 


5°  Tabacs  et  ci 
Rliizopodes: 

I  ni  nsuiivs  : 


gares. 


Turbellariés: 

Oligochètes: 

Rotifères: 

Nématodes: 

Diptères: 


Actinophrys  sol  Ehrbg. 
Amoeba  proteus  Pall. 
Lionotus  fasciola  Ehrbg. 
Lionotus  sp. 

Colpidium  colpoda  Ehrbg. 

Cinetochilum  margaritaceum  Ehrbg. 

Pleuronema  chrysalis  Ehrbg. 

Cyclidium  gl  au  coma  O.F.M. 

Cyclidium  heptatrichum  Schew. 

Spirostomum  teres  Cl.  &  L. 

Spirostomum  ambiguum  Ehrbg. 

Urolepta  sp. 

Vorticella  sp. 

Non  déterminés. 

Divers  Enchytréidés. 

Xon  déterminés. 

Les  3  espèces  citées. 

?  Larves  de  Psychoda  phalaenoides  L. 


6°  Tables  de  la  Tranchée  du  Bouillet. 

Copéognathes  :    Xymphopsocus  destructor  Enderl. 


Vertébrés: 

7°  Latrines. 

Coléoptères: 
Diptères: 
Vertébrés  : 


Lepinotus  inquilinus  Heyd. 
Lepinotus  reticulatus  Enderl. 
Mus  musculus  L. 


Tipnus  unicolor  Pill. 
Limosina  heteroneura  Holyd 
Mus  musculus  L. 
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8°  Réservoir  de  la  pompe  Ansermet  (NaCI  =  7  gr./l.). 
Oligochètes:       hivers  Enchytréidés. 


En  résumé  nous  avons: 


1"  Algues  sur  boisages  humides 

la.  td.  niais  seulement  près  des  entrées 

2°  Barégines 

3°  Eaux  à  H2S  et  Beggiatoa 

'i0  Poutres  sèches 

5°  Tabacs  et  cigares 

6°  Tables  de  la  Tranchée 

7°  Latrines 

8°  Réservoir  de  la  Pompe  Ansermet 


56  espèces 


23 
23 


19 
4 


25  » 
4 
3 


x 


» 


(1  ou  2?) 


Les  souterrains  de  Bex  étant  un  domaine  bien  défini  et  de  condi- 
tions constantes,  il  eût  été  intéressant  d'y  vérifier  certaines  rela- 
tions numériques  telles  que  le  coefficient  générique  de  Jaccard 
ou  les  lois  de  Monard.  Il  faut  attendre  pour  cela  que  le  catalogue 
des  Enchytréidés,  Turbellariés  et  Rotateurs  ait  été  établi. 


L'examen  des  groupes  ci-dessus  et  de  leur  localisation  fait  res- 
sortir l'importance  de  deux  facteurs  essentiels  dans  la  répartition 
des  espèces,  soit  les  ressources  alimentaires  et  l'eau.  Ces  deux  condi- 
tions sont  inséparables,  car  presque  tous  les  milieux  généraux, 
exception  faite  des  zones  abandonnées  par  l'homme,  se  développent 
en  fonction:  1°  du  substratum,  organique  (boisages)  ou  minéral 
(CaS04),  aux  dépens  duquel  peut  se  former  toute  la  flore  souter- 
raine; 2°  de  la  quantité  d'eaux  d'infiltration  qui  permet  l'éclosion 
de  cette  flore.  Et  nous  avons  vu  dans  le  chapitre  réservé  aux  milieux 
organiques  le  rôle  prédominant  que  jouent  les  algues,  les  Beggiatoa, 
les  barégines,  dans  l'alimentation  des  végétariens.  Ces  derniers 
sont  à  leur  tour  victimes  des  carnivores,  tels  que  les  Araignées,  les 
larves  de  Diptères,  certains  Collemboles,  les  Nématodes  Mononchus 
et  Dori/laimns. 

Il  semble  au  premier  examen  que  les  Algues  sur  boisages  soient 
plus  peuplées  que  les  barégines  ou  les  Beggiatoa.  C'est  bien  le  cas 
si  l'on  tient  compte  du  nombre  des  espèces. 
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b)  Ressources  alimentaires. 
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Le  tableau  ci-dessous  en  donne  une  idée: 


Ordres 

Algues 
sur  bois 

Barépincs 

BcQQÎQtOQ 

I  nf  usoirçs 

6  esp. 

13  esp. 

2-3 

(  )lîcrnpriptp<; 

2-3 

3-4  esp. 

3-4 

Nématodes  

27 

9 

5 

Crustacés  

1 

2 

1 

Mollusques  

1 

Acariens  

3 

1 

Araignées  

2 

1 

Myriapodes  

1 

Collemboles  

2 

5 

Orthoptères  

1 

2 

1 

Si  le  nombre  des  espèces  est  plus  faible  dans  les  deux  derniers 
milieux,  probablement  grâce  à  leur  nature  si  spéciale,  par  contre 
la  population  intense  des  individus  qui  y  vivent  compense  large- 
ment cette  infériorité. 

Il  faut  mentionner  encore  le  rôle  que  jouent  les  débris  abandonnés 
par  l'homme.  C'est  peut-être  dans  ce  cas  où  l'on  voit  le  mieux  le 
caractère  ubiquiste  de  certaines  espèces,  qui  véritablement  s'accom- 
modent de  tout.  Les  tabacs,  par  exemple,  abritent  toute  une  faunule, 
composée  comme  nous  l'avons  vu.  d'Infusoires,  de  Turbellariés, 
d'Oligochètes,  de  Nématodes  et  de  larves  d*un  Diptère.  La  nicotine 
n'oppose  aucun  obstacle  à  l'utilisation  de  ces  débris  de  cigares  ou 
de  cigarettes,  constamment  lavés,  il  est  vrai,  par  l'eau  courante 
des  rigoles.  Le  plus  bel  Actinophrys  sol  Ehrgb.  que  j*aie  vu,  le  plus 
grand  Mononchus  brachyuris  Butsch.  que  j'aie  observé  provenaient 
de  ce  milieu.  Un  vieux  cigare  m'a  donné  une  colonie  de  20  Enchy- 
tréidés.  qui  ne  se  contentaient  pas  des  feuilles  superficielles,  mais 
avaient  pénétré  au  plus  profond  des  enroulements.  Peu  à  peu, 
ces  amas  de  tabacs  se  désagrègent,  leur  faune  se  raréfie;  à  la  fin, 
il  n'en  reste  qu'un  limon  noirâtre  totalement  azoïque.  D'autres 
cigares  plus  frais  auront  formé  de  nouveaux  centres  d'attraction. 

Au  début  de  ce  chapitre,  j'ai  parlé  de  l'importance  de  l'eau,  et 
non  de  l'humidité.  Cette  dernière  ne  suffit  pas:  toutes  les  galeries 
sont  humides  dans  les  mines,  mais  toutes  ne  sont  pas  habitées. 
Les  boisages,  situés  loin  des  infiltrations,  se  recouvrent  uniquement 
de  moisissures  noires  et  des  belles  houppes  blanches  d'un  Polypore, 
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végétations  qui  sont  la  nourriture  essentielle  du  seul  végétarien 
de  ces  endroits,  le  Coléoptère  Mycetaea  hirta  Marsh.,  et  sa  larve. 

Les  tables  de  la  Tranchée  du  Bouillet  sont  parcourues  par  des 
centaines  de  Copéognathes,  à  l'exclusion  de  tout  autre  être  vivant; 
ces  Insectes  semblent  se  repaître  des  débris  alimentaires  abandonnés 
par  les  ouvriers. 

Enfin  les  latrines  ont  leur  faune  spéciale,  et  c'est  par  centaines 
aussi  que  l'on  voit  sautiller  les  mouches  Limosina  heteroneura  Holyd. 

Je  mentionne  également  le  rôle  énorme  joué  par  les  Bactéries 
et  les  Protozoaires.  Ces  êtres  inférieurs  sont  en  effet  à  la  base  de 
l'alimentation  d'êtres  plus  élevés  en  organisation.  De  plus,  ils  sont 
importants  aussi  par  leurs  fonctions  d'agents  de  transformation  des 
matières  brutes  inassimilables  pour  certaines  espèces  (cellulose, 
par  exemple)  ou  par  leur  action  chimique  sur  les  sulfates,  à  l'intérieur 
des  barégines. 

Il  convient  d'atténuer  l'affirmation  trop  absolue  de  Prenant: 
1933,  page  74  ...«  A  l'obscurité,  pas  de  végétaux  verts,  ni  d'algues 
capables  de  se  nourrir,  grâce  à  l'énergie  lumineuse,  de  matières 
minérales.  On  n'y  trouve  que  des  Bactéries,  des  plantes  incolores, 
saprophytes  ou  parasites,  et  des  animaux,  le  tout  se  nourrissant  en 
dernière  analyse  d'apports  organiques  venus  de  milieux  éclairés. 
De  tels  apports  sont  précaires,  et  la  faune  strictement  obscuricole 
comme  celle  des  grottes  et  des  cavernes,  et  surtout  celle  de  la  faune 
profonde  océanique  et  lacustre,  est  généralement  réduite.  »  Et  plus 
loin  (page  107):  ...«La  végétation  autotrophe  étant  exclue  par 
l'obscurité,  l'alimentation  des  animaux  et  des  champignons  repose, 
etc..  »  Pour  qui  a  l'habitude  de  la  faune  côtière  marine,  et  c'est  le 
cas  de  l'auteur,  les  milieux  souterrains  paraissent  peu  peuplés. 
Mais  nous  venons  de  voir  au  chapitre  précédent  que  ce  n'est  pas 
le  cas  à  Bex.  Si  l'on  tient  compte  de  la  faible  surface  habitée  par 
rapport  aux  roches  azoïques  (certains  «  territoires  »  se  mesurent  en 
effet  en  cm2!)  on  est  au  contraire  frappé  par  la  pullulation  des 
espèces  qui  s'y  cantonnent.  El  justement  parce  que,  contrairement 
à  l'opinion  de  Prenant,  une  abondante  flore  autotrophe  de  Sulfo- 
bactéries  et  de  Beggiatoa,  favorisée  par  le  milieu  minéral  particulier, 
pont  s'y  développer,  formant  ainsi  un  gros  appoint  d'aliments  qui 
n'ont  pas  besoin  d'être  «importés». 

On  peut  donc  affirmer  que,  à  de  rares  exceptions  près,  les  hôtes 
des  mines  de  Bex  ne  sont  pas  en  état  d'inanition.  Tout  le  prouve, 
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la  grosseur  des  individus,  leur  fécondité,  leur  nombre.  Il  suffit  aussi 
d'observer  la  vie  intense  qui  se  manifeste  sous  la  loupe  à  l'examen 
d'un  prélèvement  d'algues  ou  de  barégines,  pour  se  convaincre  que 
s'il  y  a  abondance  de  nourriture,  il  y  a  aussi  abondance  d'espèces  et 
d'individus.  Certes,  la  «  lutte  pour  la  Vie»,  contrairement  à  l'opinion 
de  Darwin  et  de  Packard,  existe  là  aussi;  les  animaux  de  ces 
milieux  ne  sont  pas  plus  favorisés  à  cet  égard  que  leurs  congénères 
du  dehors. 

Enfin,  je  me  permettrai  encore  une  remarque  au  sujet  de  l'obser- 
vation de  Denis  (1930):  «...Aussi  paradoxal  que  cela  paraisse,  je 
considère  la  présence  des  proies  comme  d'importance  négligeable 
pour  la  répartition  des  Araignées...  »  J'ai  examiné  avec  attention 
les  divers  habitats  de  Porrhomma  proserpina  Sim.  et  ne  l'ai  rencon- 
trée que  là  où  des  matières  organiques  permettaient  le  développe- 
ment d'autres  animaux.  Sur  les  roches  très  humides,  même  ruisse- 
lantes, mais  où  les  autres  groupes  manquaient,  il  n'y  avait  pas  trace 
d'Araignées. 

c)  Rôle  des  facteurs  physiques  et  chimiques 

DANS   LA   RÉPARTITION   DES  ESPECES 

(courants,  humidité.  H,S.  XaCl,  C02). 

Courants.  —  Je  n'ai  pas  trouvé  dans  les  galeries  principales 
des  animaux  à  appendices  fortement  développés  (Linopodes  mota- 
torius  L.  et  Rhagidia  terricola  C.  L.  Koch  exceptés).  Faut-il  attribuer 
cette  rareté  à  l'action  des  courants,  qui  empêchent  l'établissement 
dans  ces  galeries  des  espèces  trop  sensibles  aux  mouvements  de  l'air  ? 
Si  oui,  les  galeries  latérales  à  air  immobile,  seraient  devenues  le  lieu 
de  refuge  de  ces  mêmes  espèces.  Or  ce  n'est  pas  le  cas.  C'est  bien 
plutôt  le  fait  de  la  constitution  même  de  la  faune  examinée,  nette- 
ment différente  de  la  faune  cavernicole,  avec  les  modifications  qui 
lui  sont  propres  (allongement  des  appendices  dans  le  cas  parti- 
culier). 

En  ce  qui  concerne  les  Araignées  Porrhomma  proserpina  Sim., 
elles  tissent  leurs  petites  toiles  n'importe  où,  sans  chercher  à  les 
soustraire  à  l'action  des  courants,  contrairement  à  ce  qu'à  constaté 
Denis  (1930)  pour  d'autres  espèces.  Près  des  entrées,  il  est  tout  aussi 
impossible  de  discerner  une  orientation  privilégiée  de  la  toile  des 
Meta. 
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Mais  de  là  à  affirmer,  ainsi  (pie  le  l'ait  Cténot  (op.  cit),  que  les 
grottes  à  courants  d'air  son1  inhabitées,  il  y  a  de  la  marge.  Jeannel 
est  moins  exclusif,  et  note  la  pauvreté  «  en  troglobies  surtout  ». 
l'eut -on,  en  ce  qui  nous  concerne,  assimiler  les  galeries  des  mines  à 
des  grottes  ou  bien  la  comparaison  n'est-elle  pas  valable  PCuénot 
(op.  cil.)  lui-même  répond  à  la  question,  puisqu'il  dit:  «  ...Si  je 
consacre  un  chapitre  spécial  aux  galeries  de  mines,  ce  n'est  pas 
que  les  conditions  physiques  diffèrent  de  celles  des  caves  ou  des 
grottes...  ». 

Le  courant  d'air  agit  quelquefois  plutôt  en  tant  qu'agent  de 
dessication  et  alors  il  est  plus  exact  de  parler  de  grottes  sèches 
seulement.  L'exagération  provient  du  fait,  sur  lequel  j'ai  insisté 
déjà,  de  ne  prendre  en  considération  que  les  Arthropodes,  lorsqu'on 
parle  de  la  faune  cavernicole  et  de  négliger  les  autres  groupes,  pour- 
tant fortement  représentés,  mais  dont  l'étude  a  été  moins  poussée. 

On  pourrait  même  considérer,  à  Bex,  les  courants  d'air  comme 
des  facteurs  favorisant  l'établissement  de  certaines  espèces;  il  en 
sera  question  au  sujet  de  H2S. 

L'humidité.  -  -  Il  est  inutile  de  répéter  ce  qui  a  été  dit  au 
sujet  de  l'influence  de  l'humidité  dans  le  peuplement  des  cavernes. 
Nous  avons  vu  qu'elle  est  forte  à  Bex,  mais  qu'à  elle  seule,  elle  n'est 
pas  suffisante  pour  assurer  un  peuplement  massif.  Les  roches 
simplement  humides,  et  elles  le  sont  toutes,  sont  azoïques,  si  des 
formations  végétales  ne  s'y  développent. 

Hydrogène  sulfuré.  Les  eaux  sulfureuses  les  plus 
importantes  sont  celles  de  la  galerie  Sainte-Hélène  (5,6  mgr.  I.),  de  la 
galerie  du  Bouillet  entre  Sainte-Hélène  et  Saint-Pierre,  et  du  réservoir 
du  Coulât  (20  mgr.  1.).  Ainsi  que  nous  l'avons  vu,  elles  sont  fortement 
peuplées,  et  la  présence  de  notables  quant  ités  d'hydrogène  sulfuré 
ne  gêne  pas  les  [nfusoires,  Oligochètes  et  Némalodes  qui  y  pullulent. 
Il  est  vrai  que  souvent  ces  eaux  ne  sont  pas  stagnantes,  et  que  des 
apports  d'eau  douce  d'infiltration  les  épurent  sans  cesse.  Les  divers 
auteurs  ne  semblent  d'ailleurs  pas  d'accord  au  sujet  de  la  toxicité 
de  H2S.  Selon  Prenant  (1933),  ce  gaz  est  toxique  et...  (p.  118) 
Quelques  animaux   supportent  cependant  des  traces  d'hydro- 
gène sulfuré».  D'après  Ciknot  (l!t.'<2),  ce  n'est  pas  la  salure  qui 
empêche  la  vie  de  se  développer  dans  la  mer  Morte,  mais,  entre 
autres,  la  présence  d'hydrogène  sulfuré. 
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Ces  hypothèses  se  concilient  d'ailleurs  assez  mal  avec  l'existence 
d'une  faune  sapropélique  de  certains  milieux  (vases  en  décomposi- 
tion, par  exemple),  où  l'aération  et  le  mouvement  de  l'eau  sont 
encore  plus  faibles. 

Peut-on  admettre  que  les  Beggiatoa  et  les  Bactéries  sulfureuses 
captent  partiellement  le  gaz  incriminé  ?  Ou  bien,  l'aération  due  au 
courant  d'air  et  les  eaux  de  ruissellement  incessantes  qui  inondent 
la  surface  des  barégines,  favorisent-elles  l'existence  d'une  mince 
pellicule  superficielle  moins  riche  en  gaz  toxique,  et  dans  laquelle 
rampent  la  majeure  partie  des  hôtes. 

En  tous  cas,  il  est  curieux  de  constater,  et  je  l'ai  relevé  au  sujet 
des  Nématodes,  que  ceux-ci,  et  avec  eux  les  Oligochètes  et  les 
Acariens,  sont  plus  abondants  dans  la  galerie  Sainte-Hélène  à  eaux 
fortement  sulfureuses  que  dans  la  galerie  principale  adjacente.  Je 
suppose  que  l'agitation  plus  faible  de  l'eau  dans  cette  dernière  rend 
compte  de  la  différence  de  peuplement.  La  source  du  Coulât  (20 
mgr.  1.)  ne  m'a  donné  que  de  rares  Monohystera  dispar  Biïtsch. 
L'examen  complet  de  cette  source  n'a  pas  encore  été  fait.  1 

Chlorure  de  sodium.  On  connaît  toute  une  faune 
euryhaline  qui  supporte  d'assez  fortes  concentrations  en  NaCl,  et  qui 
peut,  sans  grand  danger,  passer  d'une  concentration  à  une  autre. 
Schmidt  (1913)  a  consacré  un  travail  à  la  faune  des  eaux  salées  de 
Westphalie;  il  a  capturé  une  centaine  d'espèces  (dont  la  moitié 
sont  des  Coléoptères  et  des  Diptères).  Il  a  trouvé  que  la  faune 
diminue  quand  la  concentration  en  .\aCl  augmente:  la  variation 
est  représentée  dans  le  tableau  ci-dessous: 


Concentration  en  XaCl  Nature  de  la  faune 


%  NaCl  <  2% 

Faune  très  riche,  surtout  en  espèces  haloxènes. 

de  2  à  10% 

Faune  plus  pauvre.  Halophiles  et  halobies. 

%  NaCl  >  10% 

Plus  que  des  halobies. 

20% 

Larves  de  Ephydra. 

22% 

Eaux  azoïques. 

1  Voir  encore,  au 

sujet  de  H2S,  le  travail  de  Ziegelmayer  W.,  annexé  à 

la  liste  bibliographe 

\ue  pendant  l'impression. 
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Parmi  les  groupes  récoltés,  les  Protozoaires  sont  assez  rares. 
Il  n'a  pas  déterminé  les  Nématodes. 

W.  Schneidek  (15)24)  a  examiné  les  eaux  d'Oldeslœ  (Holstein) 
au  point  de  vue  de  leur  peuplement  en  Nématodes,  et  a  trouvé 
7  espèces  d'eaux  saumâtres,  dont  aucune  n'est  représentée  à  Bex. 
La  teneur  en  sel  était  de  2%. 

Dans  son  dernier  travail  (19.17),  il  cite  20  Nématodes  habitant 
des  eaux  contenant  moins  de  0,5  gr./l.  de  CL.  dont  M'onohystéra 
dispar  Bùtsch.,  Mononchus  macrostoma  Bast.,  également  repré- 
sentés à  Bex.  4  Nématodes  ont  été  récoltés  dans  des  eaux  contenant 
16-17  gr./l.  de  Cl. 

Ce  facteur  chimique  ne  s'oppose  donc  pas  au  peuplement  des 
eaux  salées  de  nos  mines. 

Nous  avons  vu  que  les  eaux  de  Bex,  en  dehors  des  réservoirs, 
contiennent  de  1,5  gr./l.  à  7  gr./l.  de  NaCl.  (Près  de  la  sortie:  7  gr./l.  ; 
station  287:  1,5  gr./I.;  Sainte-Hélène:  5  gr./l.;  Pompe  Ansermet: 
7  gr./l.)  Ces  concentrations  sont  donc  tout  à  fait  compatibles  avec 
la  vie,  et  nous  savons  déjà  que  les  eaux  sulfureuses  des  environs  de 
Sainte-Hélène  renferment  une  vingtaine  d'espèces. 

Ce  dernier  milieu  est  tout  particulièrement  intéressant  par  le 
fait  qu'il  contient  à  la  fois  NaCl,  H2S  et  que  sa  teneur  en  oxygène 
est  extrêmement  faible. 

Je  n'ai  trouvé  aucun  organisme  vivant  dans  les  divers  dessaloirs. 
Ceux-ci  sont  colorés  en  rouge-brun,  probablement  par  un  sel  de 
fer;  le  fond  est  souvent  formé  par  un  limon  de  coloration  analogue. 
Ils  dégagent  parfois  une  forte  odeur  d'iodoforme.  Aucun  être  n'y 
vit,  ce  qui  doit  être  attribué  aux  vidanges  faites  à  intervalles  très 
rapprochés  et  qui  ne  permettent  à  aucune  espèce  animale  de  s'y 
maintenir. 

Anhydride  carbonique.  J'ai  signalé  la  teneur  élevée 
en  C02  de  la  galerie  Saint-Louis.  Celle-ci  ne  renferme  aucun  être 
animal.  Les  conduites  en  mélèze  qui  la  longent,  portent  un  enduit 
gélatineux  salé,  où  le  microscope  a  permis  de  déceler  de  nombreux 
Blastomycètes,  Hyphomycètes  et  Spirilles.  Le  fait  de  ne  trouver 
aucun  animal  en  cet  endroit,  ne  doit  pas  être  attribué  à  la  présence 
de  C02,  mais  bien  plutôt  au  manque  de  matière  organique.  Les 
troncs,  vieux  de  plus  d'un  siècle,  sont  incrustés  de  sel  et  presque 
minéralisés,  donc  inattaquables.  Jeànnel,  dans  des  grottes  tout 
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aussi  emploisonnées.  a  trouvé  des  troglobies  qui  ■  ne  semblaient 
pas  gênés  le  moins  du  inonde  ». 

d)  Cycle  reproducteur. 

Il  n'y  a  que  peu  de  choses  à  ajouter  à  ce  que  j'ai  écrit  à  ce  sujet 
en  traitant  les  Xématodes.  Tous  les  ordres  se  comportent  de  la 
même  manière,  les  générations  succédant  les  unes  aux  autres  selon 
un  rythme  constant. 

.Ainsi  que  Hnatewytsch.  j'ai  été  frappé  par  le  nombre  relative- 
ment faible  de  jeunes.  Ce  fait  est-il  dû  précisément  à  une  activité 
reproductrice,  non  pas  ralentie,  mais  •■■  étirée  »  sur  toute  l'année, 
au  heu  d'être  ■  concentrée  •  sur  une  seule  saison,  la  somme  des 
jeunes  restant  égale  dans  les  deux  cas  ?  Ou  bien  la  progéniture  est- 
elle  plus  fréquemment  victime  des  prédateurs,  dans  un  milieu 
strictement  limité  où  la  lutte  pour  la  vie  est  certainement  intense  ? 
En  faveur  de  cette  hypothèse,  je  puis  citer  le  nombre  élevé  de  larves 
de  Mycetaea  hirta  Marsh.,  dans  l'ancien  Dessaloir  du  Trésor,  où  la 
faune  est  pauvre,  alors  que  sur  les  boisages  de  la  galerie  du  Bouillet 
elles  sont  rares:  elles  sont  peut-être,  dans  cette  dernière  station, 
la  proie  de  Lepthyphantes  leprosus  Ohl.,  d'Oniscus  asellus  L.  et  de 
Proterojulus  juscus  Am  St.  en  compagnie  desquels  elles  vivent . 

Enfin,  on  peut  admettre  que  les  premiers  stades  du  développe- 
ment se  passent  dans  des  fissures  inaccessibles  aux  chercheurs, 
comme  c'est  le  cas  pour  de  nombreux  cavernicoles. 

è)  L'iXFLUENCE  DE  LHOMME. 

Cette  influence  se  fait  sentir  partout  et  chaque  jour.  Les  équipes 
d'ouvriers  et  de  visiteurs  vont  et  viennent.  Des  réceptions  et  même 
des  banquets  ont  Heu  dans  la  Tranchée  du  Bouillet.  L'éclairage 
électrique  a  pénétré  jusqu'au  fond  de  l'exploitation  et  les  lampes 
restent  allumées  des  jours  entiers,  ce  qui  peut  éloigner  certains 
obscuricoles.  Près  des  machines,  il  y  a  des  chiffons  gras,  et  les 
débris  de  toute  sorte  assurent  à  de  nombreux  détritivores  le  gite 
et  la  nourriture. 

Cette  action  de  l'homme  est  à  la  fois  favorisante  et  destructrice. 

Elle  est  destructrice  par  le  fait  que  les  conditions  de  vie  sont 
constamment  perturbées  par  les  travaux  de  nettoyage:  on  brosse 
les  pout raisons  et  on  les  débarrasse  de  leurs  nombreux  Polypores 
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et  des  algues  qui  les  recouvrent.  Une  fuite  accidentelle  d'eau  salée 
a-t-elle  lieu,  immédiatement  les  Beggiatoa  de  la  galerie  principale 
sont  détruits;  cette  destruction  entraîne  celle  de  la  faune  qui  en 
vit.  Il  faul  quelques  semaines  pour  que  tout  revienne  à  l'état  anté- 
rieur. En  mars  1934,  les  anciennes  conduites  de  mélèze  du  Bouillet 
ont  été  remplacées  par  des  tuyaux  de  fonte,  enduits  de  goudron.  Ce 
dernier  corps  a  pollué  les  eaux  des  canaux  latéraux,  détruisant 
tuiite  vie  pour  un  mois.  Ainsi  que  je  l'ai  signalé  au  sujet  des  I  tiptères, 
la  fermeture  de  l'entrée  primitive  du  Bouillet  a  eu  pour  conséquence 
l'augmentation  notable  de  certains  insectes  (Limnobio,  Lipso- 
thryx)  e1  la  disparition  des  Culex.  Les  espèces  trogloxènes  ne 
s'égarent  plus  à  l'intérieur;  le  nombre  des  espèces  diminue,  mais 
la  tranquillité  qui  règne  dans  la  galerie  abandonnée  détermine  une 
multiplication  plus  forte  des  obscuricoles.  A  la  diminution  dans  le 
nombre  des  unités  spécifiques  correspond  ainsi  une  augmentation 
du  nombre  des  individus  troglophiles. 

L'influence  est  aussi  favorisante.  Les  centres  d'attraction  que 
forment  les  débris  abandonnés  par  l'homme  en  sont  la  preuve. 
Le  renouvellement  des  boisages  entraîne  l'immigration  passive  des 
nouveaux  hôtes,  qui  ne  feront  peut-être  pas  souche,  mais  seront 
remplacés  constamment  par  de  nouveaux  arrivés,  d'où  l'illusion 
d'une  certaine  continuité.  C'est  probablement  le  cas  pour  de  nom- 
breux Acariens.  Si  l'homme  perturbe  certaines  habitudes,  s'il  ne 
permet  pas  le  développement  maximum  de  quelques  espèces,  il 
favorise  par  contre  l'entrée  de  plusieurs  autres.  On  assiste  là  au 
phénomène  contraire  à  celui  décrit  plus  haut:  A  un  nombre  d'indi- 
vidus moins  grand  correspond  une  quantité  d'espèces  accrue. 

(  >n  pourrait  interpréter  ce  fait  autrement,  en  admettant  que 
dans  ce  dernier  cas,  la  lutte  pour  la  vie  est  plus  intense,  ce  qui 
influerait  sur  la  densité  des  populations;  à  ce  sujet,  il  est  intéressant 
de  comparer  les  listes  des  Araignées  capturées  par  Denis  (op.  cit.) 
dans  les  houillères,  par  I.i:i:i:ht  à  l>ex.  au  milieu  du  XIX0  siècle, 
et  par  moi-même.  Denis  cite  neuf  espèces,  Lebert  cinq  (je  ne 
tiens  pas  compte  de  la  faune  des  entrées),  et  moi-même,  je  n'ai 
trouvé,  en  profondeur  que  deux  espèces.  Il  semble  donc  que,  depuis 
les  observations  de  Lebert,  il  y  ail  eu  un  appauvrissement  en 
Araignées.  Quant  à  Denis,  il  a  inspecté  des  galeries  récentes,  ré- 
ouvertes depuis  10  ans.  Le  temps  aurait -il  fait  œuvre  de  sélection  ? 
A  une  invasion  massive  dans  des  couloirs  jeunes  encore,  aurait 
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succédé  peu  à  peu  une  élimination  des  moins  aptes  à  vivre  dans  ces 
nouvelles  conditions  ?  Nous  aurions  à  Bex  une  faune  mieux  «  assise  » 
et  ayant  trouvé  son  équilibre  définitif.  Il  faut  cependant  noter 
que  la  comparaison  des  salines  avec  les  houillères  n'est  pas  absolu- 
ment valable,  puisque  dans  les  mines  de  charbon,  perpétuellement 
en  accroissement,  l'immigration  animale  est  plus  active  par  suite 
de  la  demande  continue  de  boisages  nouveaux,  ce  qui  n'est  pas  le 
cas  à  Bex.  L'influence  de  l'homme,  ce  que  Jeannel  reconnaît 
également,  n'est  donc  pas  à  négliger. 

/)  Mode  de  peuplement. 

Fut-il  actif  ou  passif  ?  Je  penche  plutôt  en  faveur  de  la  deuxième 
manière  de  voir,  surtout  pour  ce  qui  concerne  la  faune  profonde. 
Il  est  évident  que  près  des  portes,  il  y  a  eu  immigration  active  de 
Diptères,  Araignées,  Collemboles,  recherchant  l'humidité  et  l'ombre; 
les  espèces  rhizophages  des  terrains  morainiques  au-dessus  des 
entrées,  ont  suivi  les  racines  qui  pénètrent  jusque  dans  la  galerie. 
Il  s'agit  dans  ce  cas  surtout  des  Vers.  Peut-être  est-il  possible 
d'admettre  la  pénétration  des  Crustacés,  Moravia  varica  Graet., 
par  exemple,  par  les  fissures  du  sol.  J'ai  déjà  dit  ailleurs  ce  que  je 
pense  de  ce  dernier  mode  de  peuplement. 

Mais  j'ai  bien  davantage  l'impression  que  la  grosse  majorité  des 
hôtes  ont  été  entraînés  passivement.  Les  occasions  ne  manquent 
pas.  Il  a  déjà  été  question  plus  haut  du  rôle  de  l'homme  à  cet  égard 
et  les  visiteurs  des  mines  viennent  souvent  de  loin.  La  présence  de 
Copéognathes  dans  la  tranchée  du  Bouillet  s'explique  aisément,  si 
l'on  songe  que  de  nombreuses  caisses  de  bouteilles,  contenant  aussi 
de  la  paille,  ont  été  amenées  là,  après  avoir  séjourné  dans  des  caves 
ou  des  pressoir  sombres.  Les  courants  d'air  ne  me  paraissent  pas 
assez  forts  pour  entraîner  des  Insectes  ailés.  Un  rôle  important 
enfin,  doit  être  attribué  aux  eaux  qui  pénètrent  dans  les  galeries, 
soit  qu'on  les  y  ait  amenées  pour  les  besoins  de  l'exploitation,  soit 
que,  d'origine  météorique,  elles  dégouttent  dans  les  puits  (Bey  de  la 
Golisse,  Puits  du  Jour),  soit  enfin  qu'elles  proviennent  d'irruptions 
accidentelles  de  la  Gryonne,  telle  l'inondation  de  1895.  La  grosse 
roue  hydraulique  du  baron  de  Beust,  installée  au  XVIIIe  siècle  au  bas 
du  Puits  du  Jour,  était  certainement  mûe  par  les  eaux  superficielles 
des  ruisseaux  voisins,  qui  auront  amené  bon  nombre  d'espèces. 
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C'est  donc  l'immigration  passive  qui  semble  être  la  règle  ici. 
En  effet,  entre  la  partie  initiale  de  la  galerie  du  Bouillet  et  la 
station  350,  située  à  plusieurs  centaines  de  mètres  de  profondeur, 
je  n'ai  trouvé  aucun  animal.  Si  la  pénétration  a  été  autrefois  active, 
il  n'y  a  pas  de  raison  pour  qu'elle  ne  se  continue  pas  de  nos  jours 
et  nous  devrions  encore  l'observer.  Il  va  sans  dire  qu'une  espèce 
une  fois  introduite  et  acclimatée,  peut  se  répandre  activement  à 
l'intérieur,  à  condition  que  les  territoires  babitables  ne  soient  pas 
trop  éloignés  les  uns  des  autres. 

Je  ne  crois  donc  pas  qu'il  soit  nécessaire  d'avoir  recours  aux 
tropisnies,  tactismes  et  autres  modes  d'attraction  qu'on  pourrait 
invoquer  pour  expliquer  un  pbénomène  en  réalité  très  simple, 
dans  le  cas  étudié. 

g)  Caractères  adaptatifs. 

Il  est  inutile  de  répéter  ici  ce  que  nous  pouvons  lire  dans  toutes 
les  publications  concernant  la  faune  cavernicole,  et  même  dans  les 
traités  élémentaires  de  zoologie,  au  sujet  de  l'influence  du  milieu 
souterrain,  et  de  ses  répercussions  sur  la  pigmentation,  le  développe- 
ment des  yeux,  la  longueur  des  appendices,  la  physogastrie,  ou 
bien  sur  la  vie  elle-même  des  hôtes  des  cavernes,  sur  leur  cycle  vital, 
leur  reproduction,  leur  fécondité. 

Je  dois  dire  d'emblée  que  je  n'ai  trouvé  aucune  espèce  dont  on 
puisse  affirmer  la  modification  sous  l'influence  du  milieu. 

Les  Crustacés,  dont  les  adaptations  à  la  vie  cavernicole  sont 
nombreuses,  n'ont  rien  révélé  de  spécial.  Paracyclops  fimbriatus 
Graet.  a  le  pigment  oculaire  normalement  développé. 

( hiiscus  asellus  L.  ne  porte  pas  trace  de  modifications  pigmentaires. 

Les  Acariens  Linopodes  motatorius  L.  et  Rhagidia  terricola 
C.  L.  Koch  présentent  leur  coloration  laiteuse  typique. 

Les  Collemboles,  comparés  à  leurs  congénères  de  l'extérieur,  ne 
présentent  rien  de  particulier.  Selon  Jeannel,  les  exemplaires 
cavernicoles  d'Hypogastrura  purpurascens  Lubb.  sont  d'un  violet 
atténué.  Les  exemplaires  de  Bex,  qu'ils  proviennent  des  entrées 
ou  de  la  profondeur  (station  304)  sont  de  teinte  variable,  le  nombre 
des  individus  foncés  l'emportant  sur  celui  des  individus  pâles,  sans 
qu'il  soit  possible  toutefois  de  rattacher  cette  variabilité  à  la  situa- 
tion, plus  ou  moins  profonde,  des  stations  de  capture. 
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Le  Myriapode  Proterojulus  fuscus  Am  St.  est  foncé,  avec  des 
yeux  bien  développés. 

Les  Copéognathes,  déjà  dépigmentés  à  l'ordinaire,  ne  présentent 
pas  la  moindre  atrophie  des  yeux. 

De  même,  je  n'ai  rien  à  signaler  à  propos  des  Diptères.  Les  ailes 
sont  normales,  les  yeux  bien  conformés  et  la  faculté  de  vol  (chez 
Neosciara,  Psychoda  et  Limosina)  n'est  pas  plus  faible  qu'à  l'exté- 
rieur. 

Je  me  suis  attaché  plus  spécialement  à  l'étude  de  Porrhomma 
proserpina  Sim.,  la  grande  quantité  d'individus  capturés  permettant 
une  comparaison  approfondie.  Ces  Araignées  ont  été  classées  suivant 
la  profondeur  de  la  station  où  elles  ont  été  trouvées.  Voici  le 
tableau  résumant  mes  observations: 


Station 

Profon- 

Sexe 

Veux 

Thorax 

Abdo- 

Pattes 

Kntive 

1-10  m. 

Mâle 

Normaux 

Foncé 

I  voire 

Jaunes 

Femelle 

» 

» 

» 

» 

304 

500  m. 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

Gris-olivâtre 

» 

» 

Jaune 

» 

» 

» 

Brun-noir 

» 

» 

» 

Gris-olivâtre 

» 

» 

» 

» 

Jaune 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

Gris-olivâtre 

» 

» 

Mâle 

» 

» 

» 

» 

Brun-noir 

289 

1000  m. 

Femelle 

» 

Foncé 

» 

» 

» 

Noir 

» 

289 

1000  m. 

» 

» 

I  voire 

» 

» 

» 

Jaune 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

Foncé 

» 

» 

Mâle 

» 

» 

309 

1500  m. 

Femelle 

Jaune 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

» 

Mâles 

» 

» 

» 

Foncé 

» 

» 

310 

1500  m. 

Femelle 

» 

» 

» 

Ainsi  qu'on  peut  le  voir,  toutes  ces  Araignées  ont  les  yeux  bien 
développés  et  n'appartiennent  même  pas  à  la  forme  myops  Fage. 
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Leur  pigmentation  est  variable,  allant  de  la  couleur  ivoire  au  brun 
1res  foncé,  et  elle  n'est  pas  fonction  de  la  profondeur.  On  ne  peut 
observer  aucune  gradation  permettant  de  suivre  l'influence  de  plus 
en  plus  forte  de  tel  ou  tel  facteur  (température  en  particulier). 
Hnatewyts<  h  a  d'ailleurs  fail  les  mêmes  constatations  sur  l'espèce 
voisine  P.  thorelli  Herm. 

Par  contre,  Denis  (op.  cit.)  a  observé  spécialement  Lessertia 
dentichelis  Sim.  Les  individus  vivant  dans  des  galeries  abandonnées 
et  privées  de  toute  immigration  depuis  1923,  ont  montré  une 
dépigmentation  plus  forte  que  ceux  rencontrés  dans  les  endroits 
exploités  à  partir  de  1928  seulement.  La  dépigmentation  se  serait 
donc  produite  depuis  1923  et  serait  due  à  l'obscurité.  La  complexité 
du  problème  ne  permet  toutefois  pas  à  l'auteur  d'èt  re  I  rop  atlirinat  if. 
Sans  doute  la  nature  du  pigment  intervient-elle  aussi,  et  toutes  les 
espèces  ne  sont-elles  pas  également  affectées  par  un  facteur  externe, 
dont  l'action  est  certainement  purement  phénotypique. 

Faces  (1931),  se  basant  sur  les  expériences  de  Verne  et 
Legendre,  qui  considèrent  la  mélanogénèse  comme  un  phénomène 
d'oxydation,  admet  que  les  oxydases  sont  inhibées  par  la  tem- 
pérature basse  et  l'obscurité  des  cavernes.  Mais,  d'autre  part, 
Mayer  et  Plantefol  affirment  que  chez  les  végétaux,  les  oxyda 
tions  diminuent  quand  l'humidité  augmente.  Ainsi  la  température 
relativement  élevée  qui  règne  au  Bouille!  vers  1500  mètres  de 
profondeur  (15-16°)  devrait  favoriser  la  pigmentation,  que  l'humi- 
dité qui  règne  en  ce  même  endroit  entraverait,  au  contraire. 

Il n atewytsch,  intéressé  par  la  pigmentation  de  la  Limace 
Arion  subjuscus  Drap,  vivant  dans  les  mines  qu'il  a  explorées,  a 
soumis  des  élevages  à  certaines  conditions  de  température  et 
d'éclairement,  imitant  en  cela  Simroth.  Il  montre  que  la  basse 
température  des  galeries  examinées  (10-11°)  favorise  la  formation 
du  pigment  noir  et  inhibe  celle  du  pigment  rouge... 

Comment  concilier  ces  diverses  théories  et  observations  ?  Nous 
avons  là  une  somme  d'interactions,  dont  on  ne  peut  que  constater 
l'effet  global,  sans  pouvoir  déterminer  ce  qui  est  du  à  chaque 
l'acteur  en  part  iculier. 

En  ce  qui  concerne  mon  matériel,  il  semblerait  que  lumière, 
température,  humidité  et  peut-être  aussi  régime  alimentaire  étant 
constants  et  les  mômes  pour  tous,  l'action,  si  elle  est  due  à  l'un  ou 
l'autre  de  ces  facteurs,  devrait  être  aussi  pour  tous  la  même. 
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Si  logique  que  ce  raisonnement  paraisse,  il  fait  pourtant  abstraction 
d'une  donnée  importante,  la  sensibilité  spécifique  ou  individuelle. 
Les  variations  observées  dans  certains  cas  peuvent  aussi  relever 
d'un  mécanisme  non  lamarckien:  par  exemple  l'apparition  de  mu- 
tations plus  ou  moins  pigmentées.  En  l'absence  d'élevages  systé- 
matiques difficilement  réalisables,  cette  hypothèse  demeure  pure- 
ment conjecturable. 

Je  n'ai  pas  constaté  l'existence  de  races  locales,  dues  à  l'amixie 
d'ailleurs  relative,  et  il  n'est  pas  possible  d'analyser  d'éventuelles 
différences  sexuelles,  étant  donné  le  nombre  peu  élevé  de  mâles 
dans  nombreux  groupes. 

Pour  ce  qui  est  des  modes  de  vie,  j'ai  exposé  ailleurs  les  observa- 
tions faites  au  sujet  de  la  constance  climatique  et  de  ses  incidences 
sur  le  cycle  reproducteur  des  Nématodes  et  de  l'Acarien  Rhizo- 
glyphus  echinopiis  F.  &  R.  Quant  à  la  fécondité  et  à  l'indice  sexuel 
(étudiés  chez  les  Nématodes)  ils  paraissent  être  fonction  de  la 
constitution  héréditaire  et  du  régime  alimentaire  et  subiraient  par 
conséquent  les  mêmes  variations  à  l'extérieur.  Les  conditions 
physiques  du  domaine  souterrain  n'affectent  pas,  semble-t-il,  des 
êtres  si  plastiques  à  l'égard  de  la  diversité  des  milieux. 

Enfin,  il  est  impossible  d'admettre  l'isolement  de  la  faune  en 
question,  car  de  nouveaux  apports  de  l'extérieur  empêchent  une 
ségrégation  totale  et  ramènent  les  formes  à  la  moyenne  habituelle. 

En  résumé,  je  n'ai  observé  aucune  modification  essentielle  due  au 
milieu.  La  faune  des  mines  vit  parfaitement  bien,  sans  qu'elle  ait 
été  dans  l'obligation  de  se  modifier  en  quoi  que  ce  soit  à  la  suite  de 
conditions  nouvelles.  Nous  n'assistons  à  aucune  transformation 
actuelle  due  au  milieu,  et  il  n'est  même  pas  nécessaire  d'expliquer 
un  phénomène  qui  n'a  pas  pu  être  observé.  Tout  se  passe  comme  si 
la  faune  des  mines  était  «  préadaptée  »  avant  son  entrée  dans  le 
domaine  souterrain.  Parmi  les  nombreuses  espèces  de  l'extérieur, 
seules  un  certain  nombre  de  mutations  ont  réussi,  grâce  à  leur 
constitution  spéciale,  physiologique  ou  morphologique,  à  subsister 
dans  le  nouveau  milieu.  Le  domaine  souterrain  a  agi  comme 
«  filtre  ».  C'est  la  théorie  de  la  préadaptation  de  Cuénot,  encore 
qu'il  ne  faille  pas  «  dénaturer  sa  signification  en  lui  donnant  le 
sens  ridicule  d'une  sorte  de  prévision  de  conditions  qui  pourraient 
un  jour  se  trouver  réalisées  »  (Guyénot,  op.  cit.). 

De  son  côté,  Rabaud  (1922,  1928)  estime  avec  raison  que  ce 
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n'est  pas  en  affirmant  qu'une  espèce  est  préadaptée  que  l'on  a 
résolu  la  question.  Celle-ci  reste  entière.  Son  argumentation  n'a 
qu'un  défaut,  c'est  de  ne  tenir  compte  que  de  la  moitié  de  l'hypo- 
thèse ci-dessus,  et  de  négliger  sciemment  la  tentative  d'explication 
proposée  par  Ci  énot.  soil  le  mutationisme.  Nous  savons  d'ailleurs 
que  Rabaud  répugne  à  recourir  à  ce  processus  évolutif.  Mais  que 
propose-t-il  à  son  tour  ?  Selon  lui,  un  animal  peul  vivre  dans  un 
nouveau  milieu  si  sa  constitution  permet  l'établissement  d'échanges 
avec  ce  milieu,  échanges  compatibles  avec  la  vie.  Cette  relation 
«  organisme  X  milieu  »  est  la  pierre  d'angle  de  tout  son  système. 
Au  fond  que  signifîe-t-elle,  sinon  que  de  par  sa  constitution  même, 
un  animal  est  déjà  prêt  à  son  nouveau  genre  de  vie  ?  Dire  qu'un 
être  est  adapté,  préadapté,  capable  de  vivre,  c'est  exprimer  sous  des 
formes  très  voisines  la  même  ignorance.  Rabaud  a  eu  le  mérite 
de  serrer  le  problème  de  près  en  tentant  de  le  placer  sur  le  plan 
physico-chimique.  Mais  là  encore  il  suffit  d'évoquer  les  contradic- 
tions auxquelles  on  aboutit  en  essayant  d'interpréter  la  mélano- 
génèse  à  la  lumière  de  diverses  hypothèses  physiques  ou  chimiques 
et  des  observations  faites.  Il  serait  téméraire  toutefois  de  négliger 
cette  tentative  d'explication,  bien  que  pour  le  moment,  nos  con- 
naissances dans  le  domaine  de  la  constitution  des  êtres  vivants 
soient  si  fragmentaires  que  nous  n'en  pouvons  tirer  une  explication 
générale.  Cet  auteur  admet  en  outre  qu'ensuite  des  nouveaux 
échanges  établis,  des  modifications  morphologiques  succéderont 
aux  changements  physiologiques  initiaux. 

Ces  modifications,  si  elles  se  produisent,  nous  ne  pouvons  admettre 
qu'elles  soient  nécessaires  (ceci  en  accord  avec  Rabat d)  puisque 
nos  immigrés  ont  manifesté  d'emblée  un  degré  d'«  adaptation  » 
satisfaisant  aux  conditions  nouvelles.  Quelle  que  soit  la  valeur  que 
l'on  attribue  à  ces  modifications,  qu'on  les  considère  comme  néces- 
saires ou  indifférentes,  il  n'en  résulte  pas  moins  qu'en  suivant 
Rabaud,  nous  en  arriverions  à  la  notion  d'espèces  en  perpétuelle 
transformation;  d'espèces  sans  grande  stabilité,  ce  qui  est  en  contra- 
diction flagrante  avec  la  remarquable  lixité  que  démontre  le  monde 
animé.  N'oublions  pas  que  le  seul  processus  évolutif  qui  nous  soit 
connu  est  la  mutation. 

Peut-on  étendre  ce  raisonnement  à  la  faune  cavernicole  vraie, 
spécialement  aux  troglobies  ? 

Il  est  permis  de  supposer  qu'autrefois  le  peuplement  des  cavernes 
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s'est  opéré  de  la  même  façon  que  celui  des  mines.  Si  l'influence  du 
milieu  ne  se  fait  pas  sentir  dans  ce  dernier  cas,  je  ne  vois  pas 
pourquoi  elle  aurait  été  agissante  il  y  a  quelques  milliers  de  siècles. 
Les  propriétés  do  la  matière  vivante  auraient-elles  changé  depuis 
lors  ? 

Les  lamarckiens  objecteront  que  les  durées  humaines  sur  lesquelles 
portent  nos  observations  sont  peu  de  chose  à  l'échelle  des  ères 
géologiques  et  feront  appel  au  facteur  «  Temps».  Bien  que  cette 
objection  soit  légitime,  ils  ne  sortent  pas  du  domaine  de  la  spécula- 
tion  philosophique,  et  n'apportent  à  l'appui  de  leurs  idées  aucun 
fait  observé  directement. 

Enfin,  pourquoi  la  faune  si  spéciale  des  «  guanobies  » 
échappe-t-elle  complètement  à  l'action  des  facteurs  du  milieu 
souterrain  ?  Jeannel  note  la  surprise  des  biologistes  en  face  de 
cette  constatation.  La  faune  du  guano,  selon  cet  auteur,  est  attirée 
surtout  par  l'immense  amas  de  nourriture,  et  non  par  l'humidité, 
la  température  ou  l'obscurité.  Elle  subit  le  milieu  plutôt  qu'elle  ne 
le  recherche,  comme  c'est  le  cas  pour  les  véritables  troglobies.  Peut- 
on  admettre  que  les  guanobies,  strictement  inféodés  aux  Chauves- 
souris,  aient  pénétré  dans  les  cavernes  bien  après  les  troglobies,  plus 
anciens,  et  que  le  nouveau  milieu  n'a  pas  eu  le  temps  d'agir  ?  Il  ne 
semble  pas  que  ce  soit  l'opinion  de  Jeannel:  «  ...Ils  (les  guanobies) 
pourraient  vivre  au  dehors  s'ils  y  trouvaient  le  guano.  Dans  les 
grottes,  l'impossibilité  de  voir  est  pour  eux  sans  importance,  et  ne 
développe  aucune  compensation:  ils  vivent  plongés  dans  l'immense 
amas  de  nourriture!  On  s'explique  qu'ils  n'éprouvent  aucune 
influence  modificatrice  de  la  part  des  facteurs  du  milieu  caver- 
nicole »  (op.  cit.,  p.  63).  Pourquoi  cette  caste  de  privilégiés,  qui 
subi  t  un  milieu  tout  en  échappant  à  son  action  habituelle  ? 

Comme  je  l'indiquais  tout  à  l'heure,  la  seule  explication  possible 
doit  être  basée  sur  l'apparition  de  mutations,  lesquelles  ont  pu  se 
produire,  soit  avant  l'invasion  du  domaine  souterrain,  réalisant 
ainsi  une  véritable  préadaptation,  soit,  au  contraire,  chez  des  êtres 
déjà  installés  dans  l'habitat  nouveau.  Dans  le  premier  cas,  j'ai 
parlé  de  préadaptation,  consécutive  à  une  mutation,  ce  qui  nous 
ramène  aux  idées  de  Cuénoi. 

C'est  la  raison  pour  laquelle  je  me  rallierai  volontiers  à  cette 
dernière  tentative  d'explication,  qui  cadre  le  mieux  avec  ce  qu'on 
peut  observer  dans  le  peuplement  actuel  des  mines.  On  m'objectera 
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que  je  n'ai  observé  aucune  mutation,  à  moins  que  les  Nématodes 
décrite  par  Hnatewytsch  et  par  moi-même  ne  présentent  préci- 
sément des  formes  nouvelles.  Mais  je  n'ai  pas  observé  non  plus  de 
modifications  dues  au  milieu.  Et  de  ces  deux  processus  évolutifs 
auxquels  nous  taisons  appel,  mutations  et  influence  du  milieu,  le 
premier  seul  est  prouvé  d'une  façon  irréfutable:  il  est  logique  que 
j'essaie  d'en  tenir  compte  dans  le  cas  particulier  de  la  faune  sou- 
terraine. 

Il  est  curieux  de  signaler  que  Lebert  avait  déjà  une  opinion 
assez  analogue  à  celle  que  je  défends.  Les  visites  aux  mines  de  Bex 
l'avaient  également  induit  à  philosopher  quelque  peu.  Il  ne  pouvait 
admettre  l'action  exclusive  du  milieu  pour  provoquer  l'albinisme 
ou  la  cécité  des  Araignées.  II  avait  l'intuition  bien  nette  d'une  ten- 
dance interne  à  ces  modifications,  tendances  que  les  nouvelles  condi- 
tions de  vie  souterraine  ne  pourraient  qu'accentuer. 
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E)  CONCLUSIONS 


Elles  sont  sur  beaucoup  de  points  conformes  à  celles  de 
Hnatewytsch,  que  l'on  pourrait  transcrire  ici  sans  les  modifier 
sensiblement,  ceci  bien  que  nous  ayons  travaillé  indépendamment 
l'un  de  l'autre,  que  mes  observations  fussent  terminées  et  ma  posi- 
tion prise  lorsque  j'eus  connaissance  de  son  travail. 

1°  Les  mines  de  Bex  sont  assez  richement  peuplées. 

2°  Elles  renferment   (Coulât.   Fondement.   Vaux   y  compris): 

.'■!.'!  Pmtuznaiivjs.  des  Tui-bi'llnn^.        '  Mil'' "-li.»  t  de?  Rotateurs 

en  nombre  indéterminé,  28  Nématodes.  1  Gastéropode,  3  Crustacés, 
1  Isopode.  5  Arachnides,  2  Opilions.  15  Acariens.  1  Diplopode, 
1  Tardigrade.  1  Thysanoure,  6  Collemboles.  4  Copéognathes, 
1  Hémiptère  (?).  2  Coléoptères.  7  Diptères.  1  Aphaniptère,  1  Amphi- 
bien  et  2  Mammifères,  soit  environ  120  espèces.  Certaines  d'entre 
elles  sont  très  abondamment  représentées  (Infusoires.  Oligochètes. 
Nématodes).  Les  Nématodes  semblent  jouer  dans  le  domaine  sou- 
terrain un  rôle  que  l'on  a  sous-estimé  jusqu'à  ces  dernières  années. 

3°  Les  Oligochètes.  les  Turbellariés  et  les  Rotateurs  restent  à 
étudier. 

4°  Il  est  très  difficile  de  donner  à  la  classification  en  Troglobies, 
Troglophiles  et  Trogloxènes  une  valeur  absolue.  Beaucoup  d'espèces 
sont  nettement  ubiquistes  ou  indifférentes  au  milieu  physique. 

5°  La  nature  physique  du  sol.  et  peut-être  la  composition  de 
la  faune  souterraine  régionale,  expliquent  la  pauvreté  en  espèces 
troglobies. 

6°  La  nourriture,  plus  que  les  conditions  physiques,  parait  être 
déterminante  dans  le  peuplement  des  mines,  surtout  en  ce  qui 
concerne  les  Vers. 

7°  Cette  nourriture  est  très  abondante  et  constitue  4  régimes 
principaux  : 

a)  les  algues  sur  boisages,  abritant  environ  50  espèces; 

b)  les  barégines.  avec  20  espèces  environ: 

c)  les  eaux  sulfureuses  et  légèrement  salées,  à  Beggiatoa,  avec 
25  espèces  environ: 

d)  les  débris  végétaux  (tabac  en  particulier)  avec  20  espèces 
environ. 
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8°  Partout  où  il  y  a  des  substances  organiques,  j'ai  capturé  des 
être  Avivants.  Seules  les  roches  sans  infiltrations  d'eau  et  les  eaux 
fortement  salées  sont  inhabitées. 

9°  Si  quelques  espèces  s'accommodent  de  tout,  d'autres  restent 
strictement  liées  à  un  milieu  déterminé. 

10°  La  présence  de  H2S  n'exclut  pas  la  vie  animale. 

1 1°  Les  galeries  à  C02  sont  azoïques,  ce  qui  est  dû  non  à  la 
présence  de  ce  gaz  mais  plutôt  à  l'absence  de  nourriture. 

12°  L'influence  de  l'Homme  agit  autant  dans  un  sens  favorable 
au  peuplement  que  dans  le  sens  contraire. 

13°  Le  milieu,  dans  les  conditions  où  j'ai  pu  l'observer,  ne  produit 
aucune  des  modifications  somatiques  qui  caractérisent  la  faune 
cavernicole  vraie. 

14°  Par  contre,  le  nouveau  genre  de  vie  a  modifié  le  cycle  re- 
producteur, en  l'étendant  à  toute  l'année.  Peut-être  faut-il  chercher 
dans  ce  phénomène  la  cause  d'une  fécondité  en  apparence  plus 
faible  ? 

15°  Le  genre  de  vie,  les  facteurs  physiques  et  la  nourriture  n'ont 
pas  d'influence  sur  la  sexualité  des  Nématodes.  Les  caractères 
fondamentaux  (bisexualité,  parthénogénèse),  probablement  modi- 
fiables par  mutation,  ont  subsisté  malgré  le  grand  nombre  de  géné- 
rations qui  se  sont  succédé  pendant  1  à  2  siècles,  et  cela  dans 
des  conditions  très  stables.  La  nourriture  a  tout  au  plus  affecté 
des  manifestations  secondaires,  telles  que  le  nombre  des  mâles 
chez  Rhabditis  oxycerca  de  Man  et  peut-être  la  rapidité  du  dé\-elop- 
pement  chez  Rhizoglyphus  echinopus  F.  &  R.  Il  est  possible  que  ces 
dernières  modifications  soient  réversibles. 

16°  La  «  lutte  pour  la  Vie  »  est  aussi  brutale  dans  le  domaine 
souterrain  que  partout  ailleurs. 

17°  La  faune  des  cavernes  artificielles  ne  comprend,  à  quelques 
exceptions  près,  que  des  espèces  banales  qui  y  vivent  depuis  plu- 
sieurs siècles  sans  subir  aucune  modification.  Les  obser\rations 
faites  tendent  à  dénier  ;iu  milieu  toute  action  morphogène  et 
sont  explicables  dans  le  cadre  de  la  théorie  mutationiste. 

Aigle,  juin  1930-janvier  1938. 
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I.  ElNLEITUNG. 

A.  Geschichtlicher  Uberblick  und  Problemstellung. 

Zu  den  Hydracarinen  oder  Wassermilben  werden  heute  diejenigen 
Milben  gerechnet,  deren  Imagines  dauernd  im  Wasser  leben.  Die 
Einteilung  in  Land-  und  Wassermilben  ist  jedoch  fur  den  Syste- 
matiker  sehr  unbefriedigend,  denn  es  ist  schon  làngstens  bekannt, 
dass  die  Hydracarinen  polyphyletischen  Ursprungs  sind.  Das 
\\;isser  bat  aber  als  Lebensraum  auf  dièse  Tiere  so  eingewirkt, 
dass  eine  scheinbar  einheitliche  Gruppe  entstanden  ist.  Dièse  bat 
schon  i'rùh  das  Interesse  der  Zoologen  auf  sich  gelenkt,  und  so  sind 
die  Hydracarinen  heute  die  am  besten  untersuchte  Gruppe  unter 
den  Acarinen.  Zahlreiche  Arbeiten  beschreibend-morphologischer 
Art  haben  uns  wertvolle  Zusammenhànge  iiber  die  Systematik 
dieser  Tiere  aufdecken  lassen.  Aber  auch  okologische  und  bio- 
logische  Beobacht ungen  liegen  schon  in  einer  betràchtlichen  Zahl 
vnr  und  gestatten  uns,  wichtige  Schliisse  iiber  die  Verbreitung  und 
Lebensweise  der  Wassermilben  zu  ziehen.  Dagegen  ist  die  Anatomie 
sehr  wenig  beriicksicht igt  worden,  und  es  gibt  bis  heute  nur  sieben 
Arbeiten,  die  sich  eingehend  mit  anatomischen  und  histologischen 
Fragen  beschàftigen.  Fis  sind  dies  die  Arbeiten  von  A.  Croneberg 
(1878),  R.  von  Schaub  (1888),  A.  1).  Michael  (1895),  H.  Pollock 
(1898),  Sig  Tiior  (1JMM),  ().  Li  NDiii.Ai)  (lit.iO)  und  1.  Scumii.t 
(l!t.'ifi).  Dièse  Autoren,  haben  sich,  mit  Ausnahme  von  Thor,  VOr 
allem  mit  der  Untersuchung  einer  Art  beschàftigt,  und  nur  der 
schwedische  Forscher  hat  1903  versucht,  in  seinem  zusammen- 
fassenden  Werk:  ..Recherches  sur  l'anatomie  comparée  des 
acariens  jircist  igmat  iques"  einen  l  herblick  iiber  die  danialigen 
anatomischen  Kenntnisse  zu  geben.  Da  seit  1903  nur  zwei  weitere 
Untersuchungen  iiber  Wassermilben  (einer  Untergruppe  der 
prostigmatis(dien  Milben  !)  durchgefûhli  worden  sind.  so  inuss 
man  sich  in  den  meisten  Fàllen  auf  die  Angaben  Thors  stiitzen. 
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Die  vorliegende  Abhandlung  ùber  die  Verdauung  der  Hydra- 
carinen  wurde  aus  folgenden  Grûnden  durchgefidn  t  :  Im  Jahre 
1926  publizierte  Millot  seine  wertvollen  Ergebnisse  iiber  die 
Histophysiologie  der  Spinnen  (contribution  à  l'histophysiologie 
des  Aranéides)  und  beschrieb  dabei  in  vorbildlicher  Weise  die 
Verdauungsvorgânge  dieser  Tiere.  Es  erschien  daher  als  eine 
intéressante  Aufgabe,  dièse  Beobachtungen  zu  verwerten,  und  eine 
ahnliche  Untersuchung  an  anderen  Vertretern  der  Arachnoidea 
durchzufùhren.  Dass  dabei  gerade  die  Hydracarinen  als  Versuchs- 
tiere  verwendet  wurden,  hatte  seinen  Grund  darin,  dass  C.Walter  als 
Spezialist  dieser  Tiergruppe  sicb  mit  seinen  vielfachen  Erfahrungen 
zur  Verfûgung  stellte  und  so  iiber  die  anfànglichen  Schwierigkeiten 
des  Bestimmens  etc.  hinweghalf. 

Ursprùnglich  lag  die  Absicht  vor,  die  Verdauung  bei  moglichst 
vielen  Vertretern  der  Wassermilben  zu  untersucben  und  sich  in 
anatomischen  Fragen  auf  die  Beobachtungen  von  Thor  zu  stùtzen. 
Es  zeigte  sich  jedoch  bald,  dass  die  Morphologie  des  Mitteldarms 
nicht  durchwegs  so  griindlich  erforscht  war,  wie  dies  die  Arbeit 
von  Thor  hatte  vermuten  lassen.  Darum  wurden  im  Laufe  von 
fiïnf  Jahren  zahlreiche  Hydracarinen-Spezies  auf  die  Gestalt  ihres 
Darms  hin  nntersucht.  Da  die  Ergebnisse  dieser  Untersuchung 
mit  dem  Verdauungsproblem  nichts  zu  tun  haben,  so  werden  sie 
erst  spâter  in  einer  besonderen  Arbeit  verôffentlicht.  Das  gesteckte 
Ziel  aber,  die  Verdauung  moglichst  vieler  Arten  zu  erforschen, 
erwies  sich  bald  wegen  gewisser  technischer  Fragen  als  unerreichbar 
und  so  wurde  versucht,  die  Verdauungsvorgânge  nur  an  zwei 
Arten  so  weit  als  môglich  abzuklàren.  Dabei  wurde  darauf  geachtet, 
vor  allem  die  histologischen  Vorgànge  in  Mitteldarm,  Speichel- 
drùsen  und  Exkretionsorgan  zu  beschreiben.  Die  cylologischen 
Einzelheiten  konnten  nur  soweit  beriicksichtigt  werden,  als  sie  fur 
die  Deutung  wichtiger  Funktionsstadien  benotigt  wurden.  Auf  die 
Durchfùhrung  physiologisch-chemischer  Untersuchungen  musste 
zum  voraus  verzichtet  werden,  da  die  Kleinheit  der  Versuchstiere 
keine  solche  Versuche  zulàsst. 

Die  vorliegende  Dissertation  entstand  in  der  Zoologischen 
Anstalt  der  Universitàt  Basel  unter  der  Leitung  von  Herrn  Prof. 
Dr.  A.  Portmann.  Es  ist  fur  mich  eine  angenehme  Pflicht,  ihm 
fur  das  rege  Interesse,  das  er  meiner  Arbeit  entgegenbrachte, 
herzlich  zu  danken.    Aber  auch  Herrn  Prof.  Dr.  E.  Handschin 
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moehte  i c  1 1  l'iir  seine  zablreichen,  wertvollen  Ratschlâge  meinen 
besten  Dank  aussprechen.  Ferner  hin  ich  auch  Herrn  Dr.  C.  Walteb 
fiir  seine  Bemuhungen  zu  vielem  Dank  verpflichtet. 

B.  Material  und  Technik. 

Das  Material  wurde  zum  grossten  Teil  in  der  nâchsten  Umgebung 
Basels  gesammelt,  wobei  sich  die  Dissertation  Walters  (1907): 
Die  Hydracarinen  der  Schweiz  als  sehr  nùtzlich  erwies.  Fiir  das 
Bestimmen  der  Tiere  wurden  die  Bestimmungstabellen  von  Viets 
(1929  und  1936)  benûtzt. 

Von  den  zahlreichen  verwendeten  Fixierungsmethoden  ergaben 
die  Gemische  nach  Zenker,  Duroscq-Brazil  und  Flemming  die 
besten  Besultate.  Die  Schnitte  wurden  nach  verschiedenen  Metho- 
den  gefârbt.  Die  besten  Erfahrungen  wurden  dabei  mit  der 
MiLEOT-Farbung  gemacht.  Da  dièse  Fàrbemethode  nur  sehr  wenig 
bekannt  sein  diifte,  und  da  die  Méthode  bei  Wassermilben  etwas 
modifiziert  werden  musste,  so  soll  die  genaue  Fàrbevorschrift  hier 
angegeben  werden: 

1 .  Karben  mit  Miimalaun. 

2.  Wâssern  in  Leitungswasser. 

3.  Fârben  mit  Sàureluchsin  (2%  in  40%  Alkohol),  10  Min. 

4.  Abspiilen  in  Leitungswasser. 

5.  Fàrben  in  Metanylgelb  (gesâttigte  Losung),  10  Min. 
0.  Fàrben  in  Uchtgriin  (0,25°,,),  2-10  Sek. 

7.  Diflferenzieren  in  95%  Alkohol. 

8.  Absoluter  Alkohol-Xylol-Kanadabalsam. 
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II.  Biologische  Beobachtungen,  Zucht  und 
Versuchsanordnungen. 

Wenn  die  Verdauung  irgend  einer  Tierart  genau  verfolgt  werden 
soll,  so  ist  es  unbedingt  notwendig,  dass  eine  grosse  Zahl  von 
Yersuchstieren  zur  Yerfiigung  steht.  Im  Laufe  der  vorliegenden 
l'ntersuchung  konzentrierte  sich  das  Interesse  vor  allem  auf 
zwei  Wassermilben-Arten,  nâmlich  auf  I/ygrobates  longipalpis 
(Herm.)  und  Limnesia  koenikei  (Piers.).  Die  Yertreter  dieser 
beiden  Arten  fanden  sich  in  zwei  Weihern  in  der  nâheren  L'mge- 
bung  Basels  immer  in  grosser  Zahl  und  liessen  sich,  was  weiter 
sehr  wiehtig  ist,  leicht  futtern.  Eine  dritte  Art,  Teutonia  comètes 
(Koch)  (frûher  unter  dem  Namen  Teutonia  primaria)  wurde  nur 
fiir  einige  wenige  Kontrollversuche  verwendet.  Sie  musste  darum 
ausgeschaltet  werden,  weil  sie  nur  im  Herbst  im  Laufe  zweier 
Monate  in  grosserer  Zahl  gefunden  werden  konnte,  wâhrend  die 
beiden  ersten  Yersuchstiere  zu  jeder  Jahreszeit  gefangen  werden 
konnten.  Neben  diesen  drei  Arten  wurden  mit  Hilfe  eines  Plankton- 
Netzes  in  weitaus  geringerer  Zahl  Exemplare  der  folgenden  Spezies 
aus  den  Weihern  gefischt:  Pionacercus  leuckarti  (Piers.),  Piona 
discrepans  (Koen.),  Brachypoda  versicolor  (Mull.),  .\  eu  mania  limosa 
(Koch),  Hydrochoreutes  krameri  (Piers.)  und  Forelia  liliacea  (Mull.). 
Nach  jedem  Fang  wurden  die  einzelnen  Arten  aussortiert,  wobei 
fur  die  Fiitterungsversuche  nur  die  Exemplare  der  oben  erwàhnten 
Yersuchstiere  weiter  beobachtet  wurden. 

Bei  der  Lebendbeobachtung  unter  dem  Mikroskop  lâsst  sich 
Limnesia  koenikei  in  der  Dorsalansicht  ohne  weiteres  bestimmen, 
denn  von  samtlichen  in  den  beiden  Weihern  gefundenen  Wasser- 
milben  ist  die  Gattung  Limnesia  die  einzige,  bei  der  die  beiden 
Augen  jeder  Seite  deutlich  voneinander  getrennt  sind.  Ein  zweites 
Kriterium  fur  die  Limnesia-Arten  sind  die  fur  die  Gattung  so 
typisch  gebauten  Hautdrûsen.  die  bei  der  darauffolgenden  histo- 
logischen  L'ntersuchung  beinahe  auf  jedem  Schnitt  nachzuweisen 
sind  (Abb.  4«  und  b).  Das  zweite  Versuchstier,  Hygrobates  longi- 
palpis kann  durch  den  Bau  der  Epimeren  und  durch  die  Anordnung 
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der  Genitalniipfe  ebenfalls  sofort  eindeutig  bestimmt  werden, 
sodass  eine  Verwechslung  der  Arten  nicht  môglich  ist. 

Da  fur  die  Beobachtung  der  Verdauungsvorgange  die  Stufen- 
witersuchungen  einzusetzen  haben  (vergleicbe  Hirsch  1915),  so 
muss  vorerst  ein  fur  aile  Tiere  mebr  oder  weniger  gemeinsames 
Anfangsstadium  gesucht  werden.  Ein  solches  Stadium  ist  der 
Zustand  des  Hungerns.  Es  kann  spàter  gezeigt  werden,  dass  bei 
allen  Versucbstieren  nach  einem  achttâgigen  Hungern  die  Eiweiss- 
reserven  im  Darmepithel  aufgebraucht  sind,  dass  dagegen  die 
Speicheldriisen  maximal  angefùllt  sind.  Werden  die  Tiere  in 
diesem  Zustand  gefùttert,  so  ist  uns,  was  wenigstens  den  Eiweiss- 
st nfïwerhsel  anbetrifft,  die  Gewissheit  gegeben,  dass  die  darauf- 
folgenden  Stadien  weitgehend  miteinander  verglicben  werden 
diirfen.  Es  muss  schon  hier  mit  allem  Nachdruck  darauf  auf- 
merksam  gemacht  werden,  dass  bei  der  Verdauung  grossere 
individuelle  Schwankungen  vorkommen.  Dièse  hângen  ab:  1.  vom 
Alter  der  Versuchstiere  (jùngere  Tiere  verdauen  viel  rascher  als 
altère),  2.  von  der  Menge  des  Reservefettes  (siehe  weiter  unten) 
und  .3.  von  der  Menge  der  aufgenommenen  Nahrung  (Grosse  der 
Beute  etc.). 

Die  beiden  Arten  greifen  ihre  eigenen  Artgenossen  nicht  an,  und 
so  kbnnen  die  Tiere  in  grosserer  Zabi  bei  normaler  Zimmertempe- 
ratur  in  (ilasgefassen  gebalten  werden.  Es  hat  sich  bei  den  Hunger- 
versuchen  bald  herausgestellt,  dass  der  anfanglich  tâglich  durch- 
gefûhrte  Wasserwechsel  gar  nicht  notwendig  ist,  denn  beide  Arten 
leben  nach  vier  Wochen  immer  noch  im  gleichen  Wasser,  ohne 
dass  nur  ein  Tier  eingeht.  Eine  Ausnahme  bilden  einzig  die  reifen 
W'eibcheri  von  // ygrobates  longipal pis,  die  nach  der  Eiablage  meist 
sofort  eingehen.  Da  sie  nur  in  Ausnahmefallen  Insektenlarven 
anfallen  und  anssaugen,  sind  sie  fur  die  Stufenuntersuchungen 
immer  ausgeschaltet  worden. 

Die  beiden  Ai  l  en  sind  sehr  widerstaridsfiihig.  // i/grnhates  longi- 
palpis  hait  eine  Hungerperiode  bis  zu  einem  Monat  aus,  Limnesia 
kocnikei  bis  zu  drei  Monaten  (die  ([indlliewoluienile  11 ydraearine 
l'anisus  michaeli (  Koen.)  sogar  sedis  Monate  !).  I  m  die  Fûtterungs- 
versuche  sind  solche  extrême  Hungertiere  nie  verwendet  worden, 
da  fiir  die  histologische  Dntersuchiing  der  V'organge  im  Darmepit  hel 
genaue  Zeitangaben  iiber  Heginn  der  Kiitterung,  Daner  des  Sangens 
und  Zeitpunkt  der  Fixierung  notwendig  sind,  und  dièse  extremen 
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Il ungertiere  nicht  sofort  mit  dern  Saugen  beginnen  (die  Beute 
wird  manchmal  erst  nach  einigen  Tagen  angefallen). 

Als  Futtertiere  sind  fur  aile  Hauptversuche  immer  nur  die 
Larven  der  Ephemeride  Clo'éon  dipterum  (L.)  verwendet  worden 
und  nur  in  wenigen  Vergleichsfàllen  Fliegen-  oder  Chironomiden- 
Larven.  Tubifex,  Daphnien  und  andere  Entomostracen  werden 
von  keinem  der  Versuchstiere  angenommen.  Sâmtliche  Versuche 
sind  auf  die  folgende  Art  durchgefuhrt  worden:  Eine  Ephemeriden- 
Larve  wird  mit  der  Pincette  am  Kopf  krâftig  gepackt  und  dadurch 
etwas  gelàhmt,  dann  wird  sie  in  ein  Gefâss  mit  einer  Wassermilbe 
ziisnmiiH'iigelinwlit .  hic  Milbe  schwimml  einige  Zeil  wahllos 
umher,  kann  sogar  manchmal  die  Beute  berùhren,  ohne  sie  anzu- 
l'allen.  Plotzlich  wird  die  Larve  an  irgend  einer  Stelle  mit  den 
Palpen  angepackt,  und  die  Mandibeln  reissen  eine  Ôffnung  in  die 
Haut  des  Opfers.  Die  Ephemeriden-Larve  reagiert  darauf  mit 
heftigen  Zuckbewegungen.  Da  sie  aber  etwas  gelàhmt  ist,  so 
dauern  dièse  Abwehrbewegungen  nicht  allzu  lang,  und  nur  in  den 
wenigsten  Fàllen  gelingt  es  der  Larve  den  Angreifer  abzuschiitteln. 
Handelt  es  sich  beim  Versuch  uni  ein  Exemplar  von  Hygrobates 
longipalpis,  so  hait  sich  die  Milbe  mit  den  Palpen  (und  manchmal 
auch  mit  den  ersten  drei  Beinpaaren)  an  der  Beute  fest  und  verhàlt 
sich  10-20  Minuten  regungslos.  Dann  beginnt  sie  mit  dem  vierten 
Beinpaar  rotierende  Bewegungen  auszufùhren,  indem  sie  jedes 
Bein  alternierend  von  hinten  nach  vorn  seitwàrts  iïber  den  Korper 
streicht.  Dièse  so  auffallende  Bewegung  ist  nicht  nur  bei  saugenden 
Tieren  von  Hygrobates  longipalpis  beobachtet  worden,  sondern 
auch  bei  einigen  anderen  Arten,  wie  z.  B.  Limnesia  koenikei, 
Teutonia  comètes  und  Piona  coccinea  (Koch).  Ich  glaube  aber 
nicht,  dass  sie  fur  aile  Hydracarinen  typisch  ist,  denn  sie  làsst 
sich  bei  Limnochares  aquatica  (L.)  (frûher  als  Limnochares  holo- 
sericea  (de  Geer)  beschrieben)  nicht  nachweisen.  Aus  diesem 
Grunde  ist  es  auch  erklarlich,  warum  dièse  so  merkwiirdige  Bein- 
hewcgung  lus  jetzl  uocli  nie  beschrieben  worden  ist. 

Wàhrend  der  Buheperiode  der  ersten  10-20  Minuten  sind  die 
Speicheldrûsen  entleert  worden,  das  Speichelsekret  lôst  die  Gewebe 
auf,  und  nach  10  Minuten  beginnt  das  Einsaugen  der  Nahrungs- 
lliissigkeit.  Dabei  entsteht  in  der  Beute  ein  Saftstrom,  der  zum 
Munde  lliesst.  Die  Saugbewegung  des  Pharynx  kann  unter  dem 
Mikroskop  deutlich  beobachtet  werden,  und  da  die  rotierende 
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Bewegung  des  vierten  Beinpaars  nur  wàhrend  des  Saugaktes 
anhàlt,  so  muss  angenommen  werden,  dass  die  beiden  Bewegungen 
in  einem  gewissen  Zusammenhang  stehen.  Die  Wassermilbe  hait 
sich  mm  1-2  Stunden  immer  an  der  gleichen  Stelle  fest.  Die 
rotierende  Bewegung  des  vierten  Beinpaares  wird  nur  aile  20  bis 
.'{()  Minuten  durch  eine  Buhepausevon  ca.  5  Minuten  unterbrochen. 
Wàhrend  dieser  Zeit  wird  wahrscheinlich  das  inzwischen  neu 
produzierte  Speichelsekret  entleert  (siehe  Kap.  5).  Die  Cloèon- 
Larve  bat  inzwischen  mit  ihren  zuckenden  Bewegungen  aufgehort, 
und  nur  das  Schlagen  der  Kiemenblâttchen  verrat  uns,  dass  das 
Tier  immer  noch  lebt.  Drei  Stunden  nach  Versuchsbeginn  sind 
aile  Beutetiere  eingegangen.  Der  Tod  ist  sicher  nicht  nur  auf  das 
anfàngliche  Lahmen  der  Larven  zuriickzufûhren,  denn  Versuche 
haben  zeigen  kônnen,  dass  die  etwas  gelahmten  Ephemeriden- 
Larven  noch  einige  Tage  leben  kiinnen.  Aus  dieser  Beobachtung 
kann  der  Schluss  gezogen  werden,  dass  das  Speichelsekret  eine 
toxische  Wirkung  besitzen  muss,  denn  Larven,  die  von  Milben 
angestochen,  von  ihnen  aber  sofort  befreit  worden  sind,  gehen  sehr 
rasch  ein.  Das  Speicheldriisensekret  lôst  die  Gewebe  restlos  auf. 
So  kann  z.  B.  eine  A  nopheles-Larve  von  drei  Exemplaren  von 
Hygrobates  longipalpis  vollstàndig  ausgesaugt  werden,  so  dass  am 
Schluss  nur  noch  die  leere,  chitinose  Haut  ubrig  bleibt.  Wir  haben 
es  also  hier  mit  einem  typisehen  Fall  von  extra korporeller  (pràoraler) 
Verdauung  zu  ton. 

Wie  schon  erwâhnt  dauert  das  Einpumpen  der  Nahrungsflûssig- 
keit  bei  Hygrobates  longipalpis  im  Maximum  zwei  Stunden.  Dièse 
Période  soll  von  iinn  au  als  Saugakl  bezeichnet  werden.  Mer 
Saugakt  kann  scheinbar  bis  zu  sechs  Stunden  dauern,  indem  die 
Milbe  làngere  Zeit  bei  ihrer  Beute  bleibt.  Das  genaue  Studium 
lâsst  jedoch  sofort  erkennen,  dass  sich  die  Wassermilbe  weder  mit 
den  Mandibeln  noch  mit  den  Palpen  an  der  Beute  festhàlt;  es 
hanclelt  sich  hier  also  nur  uni  eine  gewohnliche  Huheslellung.  In 
den  ineisten  Pallen  seliwiinml  die  Milhe  naeli  Schluss  des  Saugaktes 
davon  und  verhalt  sich  wàhrend  des  darauffolgenden  Tages  ruhig 
auf  dem  Boden  des  Aquariums.  Die  Verdauung  der  Nahrungs- 
lltissigkeit  liangt  mit  dieser  Ruheperiode  zusammen,  denn  erst 
nach  24  Stunden  wird  eine  neue  Beute  angefallen. 

Die  Yersuchstiere  von  Lintnesiu  koenikei  verhalten  sich  heinahe 
gleich  wie  die  von  // i/grobates  longipalpis.     Auch  hier  wird  die 
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Beute  bei  einem  zufâlligen  Beriihren  mit  den  Palpen  angepackt, 
und  die  Mandibeln  reissen  in  die  Haut  des  Opfers  eine  Wunde. 
Wàhrend  bei  Hygrobates  eine  Ruheperiode  von  10-20  Minuten 
eintritt,  beginnt  bei  Limnesia  sofort  die  rotierende  Bewegung  des 
vierten  Beinpaares.  Sie  dauert  so  lange  an,  bis  das  Tier  nach 
20-30  Minuten  eine  neue  Stelle  aufsucht  und  auch  dort  sofort  mit 
dem  Saugen  beginnt.  Dieser  Wechsel  kann  noch  mehrere  Maie 
erfolgen,  bis  schliesslicb  nach  2-4  Stunden  das  Darmlumen  prall 
mit  dem  Nahrungsbrei  gefiillt  ist.  In  diesem  Zeitpunkt  verlâsst 
die  Wassermilbe  ihre  Beute  und  verbleibt  fur  die  nàchsten  Stunden 
ruhig  auf  dem  Boden  des  Aquariums.  Es  ist  mir  nie  gelungen, 
auch  nur  ein  Exemplar  von  Limnesia  koenikei  schon  nach  24  Stunden 
erneut  zum  Saugen  zu  bringen.  Erst  nach  36  Stunden,  d.  h.  wenn 
im  Darmlumen  keine  Nahrungsflùssigkeit  mehr  liegt,  wird  die 
Beute,  wenn  auch  etwas  zôgernd,  wieder  angefallen. 

Es  mag  vielleicht  merkwùrdig  erscheinen,  dass  Wassermilben, 
die  hôchstens  2  mm  gross  sind,  Ephemeriden-Larven  anfallen 
sollen,  die  ihren  Angreifer  an  Grosse  um  ein  Vielfaches  ûberbieten, 
und  der  Einwand  mag  berechtigt  erscheinen,  dass  unter  naturlichen 
Bedingungen  niemals  so  grosse  Tiere  angegriffen  werden  kônnen. 
Es  ist  mir  aber  beim  Fang  von  Hydracarïnen  wiederholt  aufgefallen, 
dass  eine  oder  mehrere  Wassermilben  an  einer  grossen  Ephemeriden- 
Larve  sitzen  kônnen,  und  dass  nach  kiirzester  Zeit  das  Tier  voll- 
stàndig  ausgesaugt  ist.  Damit  hoffe  ich  gezeigt  zu  haben,  dass 
meine  Fiitterungsversuche  mit  Cloëon-harven  den  naturlichen 
BediniTiingen  entsprechen. 

Eine  weitere  Beobachtung  soll  hier  noch  angeschlossen  werden. 
Bei  beiden  Versuchstieren  sind  keinerlei  Anzeichen  einer  eigenen 
Darmmuskulatur  zu  erkennen,  und  trotzdem  kann  bei  der  Lebend- 
beobachtung  der  Tiere  die  Feststellung  gemacht  werden,  dass  der 
dunkelbraune  Darm  im  Kôrper  der  Wassermilbe  deutliche  Bewe- 
gungen  ausfiihrt.  Dièse  sind  wahrscheinlich  durch  die  Kontraktion 
und  Dilatation  der  dorsoventralen  Muskelziige  bedingt,  denn  dièse 
Muskeln  beriihren  den  Darm  an  verschiedenen  Stellen,  so  dass  eine 
Bewegung  der  Muskeln  leicht  auf  den  Darm  iibertragen  werden 
kann. 

Schliesslicb.  muss  hier  noch  ein  weiteres  Problem  behandelt 
werden.  Bei  der  Betrachtung  lebender  Hydracarinen  fa  lit  der 
dunkelbniun  gefarbte  Mitteldarm  sofort  auf.     Es  ist  eine  um- 


VERI)  Al  I  M.SV'UU.S \(.K    HKI    II  Y  I)  H  AC  A  RI  N  K  N 


731 


strittene  Frage,  woher  die  braune  Farbe  des  Darms  stammt;  denn 
einige  Autoren  behaupten,  dass  sie  von  der  aufgenommenen 
Nahrung  stammen  soll,  andere  hingegen  glauben,  dass  dièse  Farbe 
eine  Eigenfarbe  sein  miisse.  Beim  Fang  zahlreieher  Exemplare 
von  Hygrobates  longipalpis  finden  sich  immer  teils  graubraune, 
teils  rotbraune  Tiere.  Làsst  man  dièse  hungern,  so  nehmen  aile 
Exemplare  nacb  einigen  Tagen  eine  graubraune  Farbe  an.  Zwei 
bis  3  Stunden  nach  der  Fùtterung  mit  Cloëon-L&rven  sind  dann 
aile  wieder  rotbraun  gefârbt.  Bei  den  Fùtterungsversuchen  mit 
Limnesia  koenikei  habe  ich  eine  entsprechende  Beobachtung 
machen  konnen.  Werden  nàmlich  die  hungernden  Tiere  dieser 
Art  mit  roten  Chironomiden-Larven  gefuttert,  so  wird  der  gelb- 
braune  Mitteldarm  nach  der  Nahrungsaufnahme  rotlich  angefarbt 
und  behâlt  dièse  Farbe  bis  zu  zwei  Tagen  nach  der  Fiitterung. 
Erst  wenn  die  Nahrung  von  den  Darmzellen  aufgenommen  worden 
ist,  verschwindet  die  rotliche  Tônung.  Aus  diesen  beiden  Beobach- 
tungen  kann  darum  der  Schluss  gezogen  werden,  dass,  wenigstens 
bei  den  beiden  Versuchstieren,  die  rotliche  Farbe  des  Mitteldarms 
weitgehend  durch  die  Nahrung  bestimmt  wird. 

Die  Beobachtungen  liber  das  Verhalten  des  Exkretionsorgans 
wâhrend  einer  Verdauungsphase  werden  in  einem  besonderen 
K  api  tel  dieser  Arbeit  behandelt. 
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III.  Die  Verdauungsvorgânge  im  Mitteldarm. 

A.  Die  Ekveissverdauung. 

a)  Einlritrtidc  liemerkungen. 

In  allen  der  bis  jetzt  erschienenen  Arbeiten  ùber  die  Anatomie 
und  Histologie  der  Hydracarinen  wird  der  Mitteldarm  nur  soweit 
beschrieben,  als  eine  histologische  Untersuchung  von  solchen 
Tieren  es  zulâsst,  iiber  deren  Ernàhrungszustand  nichts  nàher 
lifkcinnl  ist.  Sig  Thoh  (  1  *  H  t.'  I  )  machl  zwar  in  seiner  vergleichenden 
Studie  iiber  die  Anatomie  der  prostigmatischen  Milben  Angaben, 
wie  die  Verdauungsvorgânge  dieser  Tiere  erforscht  werden  kônnten. 
Er  hat  es  aber  unterlassen,  die  so  wichtigen  Stufenuntersuchungen 
selbst  durchzufùhren  und  spricht  iiber  die  Verdauung  der  Wasser- 
milben  nur  Vermutungen  aus,  die  durch  ein  genaues  Studium 
obne  weiteres  widerlegt  werden  konnen.  Da  in  der  Literatur 
sonst  keinerlei  Hinweise  ùber  die  Verdauungsvorgânge  der  Hydra- 
carinen zu  fmden  sind,  so  kann  ich  darauf  verzichten,  die  Arbeiten 
der  friiheren  Autoren  zu  berùcksichtigen;  insbesondere  da  ùber 
Limnesia  koenikei  und  Hygrobates  longipalpis  keine  ausfùhrlichen 
Bescbreibungen  vorliegen. 

Das  Darmsystem  aller  Hydracarinen  besteht  nur  aus  einem 
Vorder-  und  Mitteldarm.  Der  Enddarm  ist  vollstàndig  zurùckge- 
bildet,  und  so  muss  schon  zum  voraus  mit  besondern  Vorgàngen 
im  Verdauungsprozess  der  Wassermilben  gerechnet  werden.  Der 
Vorderdarm  zerlâllt  in  einen  stark  chitinôsen  Pharynx,  der  als 
Druck-  und  Saugpumpe  wirkt  und  in  den  Ôsophag,  der  als  dùnner, 
elastischer  Schlauch  die  Ganglionmasse  durchsetzt  und  von  unten 
lier  in  den  zentralen  Teil  des  Mitteldarms  einmùndet.  Dieser 
fullt  im  normalen  Zustand  etwa  %  der  gesamten  Leibeshohle  aus 
und  schimmert  bei  den  meisten  Wassermilben  (vor  allem  bei  den 
Hygrobatae)  als  brâunliche  Masse  durch  die  Haut.  Der  zentrale 
Teil  (in  Abb.  1  mit  Z  bezeichnet)  wird  von  den  àlteren  Autoren 
auch  mit  dem  Ausdruck  „Zentralmagen"  belegt,  ohne  dass  er  sich 
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aber  in  seinem  histologischen  Aufbau  von  de  m  ùbrigen  Mitteldarm 
unterscheidet.  Dieser  Zentralmagen  entlàsst  nun  nach  vorn  drei 
Darmausbiichtungen,  sodass  im  vorderen  Gebict  der  Wassermilbe 
der  typische  ilreigeteilte  Hydraearinen-Mit  leldarm  eut  si  dit .  Nacb 
hinten  gehen  vom  zentralen  Teil  im  wesentlichen  nur  zwei  Darm- 
aussackungen  ans.  Dièse  verhalten  sich  bei  den  beiden  Versuchs- 
tieren  jedocli  versehieden.    Bei  1 1 acrobates  Ion  gi />al  pis  (Abb.  1  h) 


Abb.  1.  —  Ventralansichl  des  M  ittcldarms  der  beiden  Versuehstiere. 

a  =  Limnesia    koenikei.    b  =  Hygrobates    longipalpis.    Z  =  Zentralmagen. 
M  =  dorsoventraler  Muskel.    Bei  Z  ist  die  Einmiindung  des  Ôsophags  in 
dru  Mitteldarm  als  kleines  (  )val  ant;e<;-el>en. 


dehnt  sich  auf  jeder  Seite  der  Medianen  eine  Aussackung  so  stark 
nacb  liinltMi  ans,  dass  sic  im  hintersten  Teil  ventralwârts  umgelegt 
wird  und  als  etwas  schmàlerer  Blindsack  bis  in  die  Gegend  des 
Ganglions  wieder  nacb  vorne  vorstosst.  Durcli  einen  dorsoveid.ral 
verlanl'endcn  Muskel  (M  in  Abb.  1  b)  erhall  jedci'  diesel'  beiden 
Blindsâcke  auf  der  lateralen  Seite  nocli  eine  kleine  Einbuchtung. 
Aueli  bei  Limiiesitt  koenikei  (Al)b.  I  n)  lassen  sich  die  beiden  hin- 
teren  I )arinaiissackimgeii  vei'lolgen,  nur  mit  dem  Unterschied, 
dass  sic  im  hintersten  Gcbicl  mileinander  verseh mel/.en  und  so 
einen  hainiring  enlstidien  lassen,  der  auf  der  ventralen  Seite  noch 
je  zwei  kleinere  Hlindsiickc  nacli  vorne  sendel.  Auf  die  tuoipho- 
logisclien  heutungen  der  beiden  I  )arm  fornien  kann  ieh  inieh  hier 
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nicht  weiter  einlassen,  da  spàter  in  einer  besonderen  Arbeit  das 
l'rolilpin  (1er  Morphologie  und  évolution  des  Hydracarinendarms 
eingehend  behandelt  werden  sol  1 . 

Untersuchen  wir  auf  Schnitten  den  Mitteldarm  aller  Hydra- 
carinen,  so  kann  die  erste  wichtige  Tatsache  festgestellt  werden, 
dass  im  gesamten  Darmgebiet  die  gleichen  Zelltypen  zu  iinden 
sind.  Bis  in  aile  Darmausbuchtungen  hinein  ist  immer  das  gleiche 
histologische  Bild  zu  erkennen,  sodass  Vitzthi  ms  Yorschlag  be- 
rechtigt  ist,  nicht  von  Blindsâcken  zu  reden,  sondern  wegen  des 
einheitlichen  histologischen  Aufbaus  den  Ausdruck  „Darmaus- 
s;ickiingfn"  zu  verwenden.  [)ie  Darmzellen  sind  Obérai]  ungefàhr 
gleich  gross,  einzig  auf  der  ventralen  Flàche  des  Zentralmagens 
ist  das  Darmepithel  hochschichtig.  Da  dieser  zentrale  Teil  aus 
denselben  Zelltypen  aufgebaut  ist  wie  das  ùbrige  Darmgebiet,  und 
da  das  hochschichtige  Epithel  wàhrend  der  Verdauung  keine  Aus- 
nahmeerscheinungen  zeigt,  so  braucht  es  in  den  folgenden  Be- 
sprechungen  nicht  besonders  berùcksichtigt  zu  werden.  Es  scheint 
in  irgend  einem  Zusammenhang  mit  der  tubulôsen  Speicheldrûse 
zu  stehen,  denn  es  ist  vor  allem  dort  sehr  hoch,  wo  es  mit  dem 
gesrlilangt'Iten  Teil  dieser  hiiise  m  eugste  lierulirunti  koiimil 
(siehe  Kap.  5). 

Nach  den  meisten  Autoren  soll  das  Darmgewebe  aus  zwei 
Schichten  aufgebaut  sein,  aus  einer  feinen  Basalmembran  oder 
Tunica  propria  und  aus  den  eigentlichen  Darmzellen.  Schmidt 
(1936)  will  sogar  bei  Diplodontus  despiciens  in  der  Basalmembran 
hin  und  wieder  kleine  Kerne  erkannt  haben.  Da  bei  den  Versuchs- 
tieren  die  Basalmembran  âusserst  dûnn  ist,  so  konnen  hier  iiber 
den  Bau  dieser  Schicht  keine  weiteren  Angaben  gemacht 
werden. 

Die  einzelnen  Phasen  des  Yerdauungsprozesses  sind  vor  allem 
klar  in  Limnesia  koenikei  zu  erkennen,  und  so  soll  die  Verdauung 
vorerst  nur  bei  dieser  Art  beschrieben  werden.  In  einem  besonderen 
Abschnitt  dièses  Kapitels  sollen  aber  auch  die  bei  Hygrobates 
longipalpis  und  Teutonia  comètes  gemachten  Beobachtungen  ver- 
wertet  werden.  Die  Verdauung  der  Wassermilben  ist  also  bei  drei 
verschiedenen  Arten  nàher  untersucht  worden.  Es  ist  klar,  dass 
die  aus  dem  Studium  dieser  drei  Versuchstiere  gewonnenen  Er- 
kenntnisse  nicht  ausreichen,  um  eine  allgemein  gùltige  Théorie 
iiber  die  Verdauung  der  Hydracarinen  zu  geben,  aber  trotzdem 
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glaube  ich,  dass  ich  die  Yerdauungsvorgange  dieser  Tiergruppe  in 
ihren  wesentlichen  Zûgen  aufgedeckt  habe. 

In  einem  Tier,  das  unmittelbar  nach  dem  Fang  fixiert  worden 
ist,  und  iiber  dessen  Ernàhrungszustand  demnach  nichts  bekannt 
ist,  konnen  im  histologischen  Bild  unvoreingenommen  die  drei 
folgenden  Zellarten  festgestellt  werden  (siehe  Abb.  2): 

1.  Am  auflalligsten  sind  die  dunkeln  Zellen  (von  nun  an  in  den 
Abbildungen  mit  Ex  bezeichnet),  die  als  kolbige  Anschwellungen 
aus  dem  Zellverband  ins  Darmlumen  hinausragen.  Sie  entbalten 
neben  einer  dunkeln  Grundsubstanz,  die  sich  nach  der  Millot-  und 
Prenantfârbung  immer  intensiv  grùn  fàrbt,  zahlreiche  kleine  und 


Abb.  2.  —  Limnesia  koenikei. 

Darmausschnitt  eines  normal  ernâhrten  Tieres.  Ep  =  Epithelzellen.  Ei  = 
Eiweisszellen.  Ex  Exkretzellen.  K  =  Kerne.  Die  grossen,  schwarzen 
Kugeln  stellen  das  Reserve-Eiweiss  dar,  die  kleinen  Ringe  die  Exkretkôrner. 
In  den  Exkretzellen  die  griine  Grundsubstanz  als  punktierte  Flàche. 

kleinste  Kugelehen,  die  stark  lichtbrechend  sind.  Ils  handelt  sich 
bei  diesen  Kugeln  ohne  Zweifel  um  die  Endprodukte  des  intra- 
zellularen  Stoffwechsels.  Den  Beweis,  dass  es  sich  uni  Exkrete 
handeln  muss,  werde  ich  spàter  noch  bringen,  belege  aber  dièse 
Zellen  schon  jetzt  mit  dem  Ausdruck  „  Exkretzellen". 

2.  Den  zweiten  Typus  stellen  ovale  Zellen  dar  (von  nun  an  in 
den  Abbildungen  mil  Ki  hezeichnet),  die  mit  mehr  oder  weniger 
zahlreichen,  verschieden  grossen  Eiweisskugeln  gefullt  sind  und 
darum  von  nun  an  als  „  Eiweisszellen"  angefûhrt  werden 
sollen.  Sie  enthalten  ebenfalls  zahlreiche  Exkretkûgelchen,  wenn 
auch  nichl  in  so  grossen  Ausmassen  wie  die  Exkretzellen. 
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3.  Wàhrend  die  ersten  zwei  Zelltypen  nicht  in  direkter  Verbin- 
dung  mit  der  Basalmembran  stehen,  liegen  die  Zellen  des  dritten 
Typus  (von  nun  an  in  den  Abbildungen  mit  Ep  bezeichnet)  immer 
mit  ihrer  ganzen  Basis  der  Tunica  propria  auf.  Dièse  Zellen  werden, 
da  sie  neben  dem  Plasma  and  <lem  Kern  aichts  zu  entbalten 
seheinen,  von  mehreren  Autoren  als  „embryonale"  Zellen  bezeich- 
net. Dièse  Ansicht  ist  sicher  falsch,  denn  die  eigentlichen  embryo- 
nalen  Zellen  sehen  anders  aus  (der  Kern  fiïllt  beinahe  die  ganze 
Zelle  aus  !).  Darum  soll  dieser  Zelltypus  von  nun  an  unter  der 
Bezeichnung  „Epithelzellen"  erscheinen.  denn  dièse 
Zellen  sind  in  der  Tat  epithelial  angeordnet.  Sie  enthalten  eben- 
falls  die  kleinen  Exkretkugeln.  aber  mimer  in  bedeutend  klfiuerpr 
Zahl  als  die  beiden  anderen  Zellarten. 

Dièse  drei  Zelltypen  finden  sich  in  allen  guternàhrten  Exemplaren 
von  Limnesia  koenikei,  und  zwar  in  einer  solchen  Beihenfolge,  dass 
die  meist  flachen  Epithelzellen  ganz  auf  der  Basalmembran  liegen 
und  so  eine  erste  Lage  von  Zellen  bilden.  Eine  zweite,  nicht  immer 
zusammenhàngende.  daraufliegende  Schicht  wird  durch  die  Eiweiss- 
zellen  angelegt,  und  zuletzt  folgen  die  Exkretzellen,  die  sich  in 
jungen  Tieren  in  unregelmàssiger  Anordnung  ins  Darmlumen  vor- 
wôlben.  Bei  alten  Tieren  konnen  dièse  Zellen  sogar  eine  dritte 
Schicht  bilden  (siehe  auch  Abb.  4). 

Lâsst  man  die  Versuchstiere  làngere  Zeit  hungern.  so  kann  leicht 
der  Beweis  erbracht  werden,  dass  von  der  kleinsten  Epithelzelle 
bis  zur  grôssten  Exkretzelle  aile  Lbergànge  vorliegen.  Die  drei 
oben  aufgestellten  Zelltypen  lassen  sich  darum  letzten  Endes  auf 
einen  einzigen  Zelltypus  zuruckfûhren.  Da  sich  aber  jede  Zellart 
wàhrend  der  Verdauung  verschieden  verhàlt,  so  ist  es  vorteilhaft, 
die  obige  Einteilung  fur  die  folgenden  Beschreibungen  beizube- 
halten. 

b)  Der  Darm  im  Hungerzustand. 

Zuerst  kann  die  wichtige  Feststellung  gemacht  werden,  dass  die 
Eiweisskugeln  wàhrend  des  Hungerns  immer  mehr  an  Grosse  und 
Zahl  abnehmen  und  nach  5-8  Tagen  vollstàndig  verschwunden 
sind.  Das  Tier  hat  also  das  in  den  Darmzellen  aufbewahrte  Eiweiss 
restlos  aufgebraucht.  Durch  den  Fettnachweis  kann  aber  gezeigt 
werden,  dass  das  Fett  noch  in  grossen  Mengen  in  den  Epithel- 
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zellen  aufgespeichert  ist,  und  so  lâsst  sich  aus  dieser  Tatsache  die 
wichtige  Erkenntnis  ableiten,  dass  von  den  beiden  Reservestoffen 
(Fett  und  Eiweiss)  zuerst  das  Eiweiss  abgebaut  wird. 

In  Abbildung  3  ist  das  Darmepithel  eines  Tieres  gezeichnet 
worden,  das  45  Tage  lang  bei  gewôhnlicher  Zimmertemperat  ur 
(ca.  18°)  gehungert  batte.  Die  Eiweisskugeln  sind  schon  làngstens 
verschwunden,  und  darum  erscbeinen  die  Eiweisszellen  leer.  Die 
Epithel-  und  Exkretzellen  konnen  dagegen  immer  noch  durch 
ihre  typische  Gestalt  erkannt  werden.  Die  Hôhe  des  gesamten 
Darmepithels  betràgt  durchschnittlich  20-30  jj.  (im  Gebiet  des 


Abb.  3.  —  Limnesia  koenikei. 

Darmausschnitt  eines  45  Tage  lang  hungernden  Tieres.    Die  grûne  Grund- 
substanz  als  punktierte  Flache,  das  Plasma  als  gestrichelte  Flache. 


hochschichtigen  Epithels  bis  zu  80  y.).  Die  Breite  der  einzelnen 
Zellen  ist  verschieden.  Der  Kern  ist  in  allen  Zellen  gleich  gebaut 
und  enthalt  in  seinem  Innern  immer  mebrere  Nucleoli.  Seine  Lage 
ist  nicht  streng  fixiert.  Er  liegt  zwar  in  den  meisten  Fàllen  in 
der  Mitte  der  Zelle,  kann  aber  aucb  basai  verlagert  sein.  Wahrend 
des  Verdauungsprozesses  scbeinl  er  seine  Lage  nicht  zu  verândem. 
Aile  Zellen  sind  relativ  arm  an  Plasma,  und  mir  im  distalen  Teil 
der  ans  Darmlumen  grenzenden  Eiweisszellen  ist  eine  deutlich 
walirnelimbare  plasmatische  Zone  vorhanden.  Die  Exkrelzellen 
erreichen  im  Durchmesser  eine  maximale  Grosse  von  50  [l.  Sie 
WÔlben  sieli  slark  ins  Lumen  hinaus  iiml  stehen  in  vielen  Kallen 
Dur  auf  einer  kleinen  Flache  mit  dem  ubrigen  Darmgewebe  in 
Verbindung.  In  der  Literatur  werden  dièse  Exkretzellen  immer 
erwalmt.  Es  wird  von  ihnen  behauptet,  dass  sie  als  Kugeln  ab- 
Revi'e  Suisse  de  Zool.  T.  45.  1938.  53 
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geschniirt  werden  und  darum  frei  im  Darmlumen  liegen  sollen. 
In  der  Tat  tàuschen  zahlreiche  Schnittpràparate  diesen  Zustand 
vor.  Wird  aber  eine  solche  „freie"  Zelle  auf  einer  vollstàndigen 
Sclinittscric  vcrt'ulgt,  su  lindel  sich  immer  eine  Stelle,  wo  die 
Kugel  in  einwandfreiem  Zusammenhang  mit  dem  Darmepithel 
steht.  So  hàngt  die  in  Abbildung  3  dargestellte  „freie"  Exkret- 
zelle  schon  auf  dem  ùbernàchsten  Schnitt  mit  dem  Darmgewebe 
zusammen.  Aus  der  gleichen  Abbildung  ist  ferner  zu  sehen,  dass 
in  der  Tat  aile  Ubergange  zwischen  Epithel-  und  Exkretzellen 
vnrliegt'ii.  Die  Kpit helzcllen  sind  iladi  und  enthalten  nur  wenig 
Plasma.  Die  âusserste  Zelle  links  kann  als  Ûbergangsstadium  zur 
Eiweisszelle  bewertet  werden,  denn  sie  hàngt  einerseits  noch  mit 
der  Basalmembran  zusammen,  anderseits  kônnen  aber  gerade  in 
solchen  Zellen  bei  normal  ernahrten  Tieren  schon  einige  wenige 
Eiweisskugeln  liegen  (Abb.  2).  Es  ist  selbstverstàndlich,  dass 
nicht  aile  Eiweisszellen  gleich  ausgebildet  sein  mùssen.  Die  einen 
sind  noch  flach  und  enthalten  wenige  Exkretkugeln,  die  andern 
il;iir<'i.r«'ii  wi.IIhmi  sicli  se  h  cm  dfiitlicli  in  das  Darmlumen  hinaus  und 
schliessen  in  ihrem  Innern  zahlreiche  Exkretkugeln  ein.  Sie 
nehmen  nach  der  Prenantfàrbung  eine  leicht  griïnliche  Farbe  an 
und  nàhern  sich  durch  den  Besitz  dieser  „griïnen  Grundsubstanz", 
die  deutlich  vom  Plasma  zu  unterscheiden  ist,  schon  dem  Typus 
der  Exkretzellen.  Im  normalen  Ernàhrungszustand  enthalten  die 
Eiweisszellen  so  viele  Eiweisskugeln,  dass  die  grûne  Grundsubstanz 
von  ihnen  vollstàndig  ûberdeckt  wird  (Abb.  2). 

Jede  Darmzelle  im  Mitteldarm  der  Hydracarinen  macht  also 
einen  Umwandlungsprozess  durch,  und  zwar  in  der  Reihenfolge, 
dass  die  Epithelzellen  als  unverbrauchte  Zellen  allmâhlich  die 
Funktion  von  verdauenden  Zellen  annehmen  (Eiweisszellen)  und 
sich  schliesslich  in  Exkretzellen  verwandeln. 

Làsst  man  die  Versuchstiere  extrem  lang  hungern,  so  machen 
sich  nach  dem  zweiten  Monat  die  typischen  Zerl'allsprozesse  be- 
merkbar.  Die  Wànde  der  Exkretzellen  platzen,  so  dass  die  Exkrete 
frei  im  Darmlumen  liegen.  Die  ùbrigen  Darmzellen  schrumpfen 
ein,  und  die  Zellwànde  sind  nicht  mehr  deutlich  wahrnehmbar. 
Nach  dem  dritten  Monat  sind  die  Speicheldriisen  so  zerfallen,  dass 
sie  nicht  mehr  funktionsfâhig  sind.  Eine  Nahrungsaufnahme  ist 
nicht  mehr  moglich,  und  das  Tier  geht  ein. 
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c)  Die  Exkretzellen. 

In  Abbildung  4  sind  zwei  an  ungefahr  der  gleichen  Stelle  aus- 
gefuhrte  Querschnitte  von  Tieren  einander  gegeniiber  gestellt 
worden,  von  denen  das  erste  noch  ..jung"  ist,  d.  h.  es  muss  erst 
vor  kurzem  die  Yerwandlung  von  der  Nymphe  zur  Imago  ( Pro- 
sopon )  durchgemacht  haben.  Das  zweite  Tier  ist  etwa  ein  Monat 
spàter  fixiert  worden.  Die  Anzahl  der  Kx  kret  zellen  ist  hier  be- 
deutend  grosser  als  beim  ersten  Tier,  und  eine  deutliche  Grossen- 
zunahme  der  einzelnen  Zellen  dièses  Typus  ist  wahrzunehmen. 


Abb.  4.  —  Limnesia  koenikei. 

Zwei  an  derselben  Stelle  ausgefùhrte  Querschnitte.  a  =  junge  Imago,  wahrend 
der  Nahrungsaufnahme  fixiert.    b  =  altère,  hungernde  Imago,  ca.  1  Monat 
alter.  E  =  Exkretionsorgan.  G  =  Gehirn.  H  =  Hautdriisen.  N  =  Nahrungs- 
brei.   M  =  Muskulatur.   V  =  Vas  deferens. 

In  ëinem  weiblichen  Tier,  das  kurz  vor  oder  nach  der  Eiablage 
fixiert  wurden  ist.  liillen  ihnm  die  Kxkivt zellen  diis  ganze  hann- 
lumen  ans,  so  dass  die  Aufnahme  von  Nahrungsbrei  verunmoglii  lii 
wird.  Piersig  (1901)  erwâhnl  min  in  seinem  Sammelwerk  „Dent seli- 
lands  Hydrachniden",  dass  bei  der  Lebendbeobachtung  von 
Limnesia  koenikei  am  Darm  kleine  schwârzliche  Flecken  auffallen. 
Dièse  schwarzen  Punkte  sind  nichts  anderes  als  die  einzelnen 
Exkretzellen,  die  mil  zunehmendem  Alter  an  Zahl  immer  mehr 
zunehmen,  so  dass  schliesslich  alte  Tiere  beinahe  schwarz  aussehen, 
wahrend  die  Darmfarbe  bei  jungen  Exemplaren  noch  schmutzig 
gelb  bis  grûnlich  ist. 

Die  Zald  der  Exkretzellen  vergrossert  sich  also  im  Laufe  des 
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Lebens,  und  scbliesslich  winl  das  ganze  Darmlumen  von  den 
Exkrelzellen  ausgefùllt.  Es  konnen  dann  sogar  mehrere  Lagen 
dieser  Zellen  iibereinander  liegen.  Die  âltesten  Exkretzellen 
scheinen  in  Auflôsung  begriffen  zu  sein,  so  dass  dann,  aber  Dur 
an  ganz  alten  Tieren,  die  Exkretkngeln  anscheinend  frei  werden. 
Es  ist  zwar  in  diesem  Falle  auch  môglich,  dass  die  Exkretzellen 
beim  Eindringen  der  Fixierungsflùssigkeit  geplatzt  sind,  so  dass 
weder  ein  Loslôsen  der  Zellen  vom  Darmgewebe,  noch  ein  Zerfalls- 
prozess  stattzufinden  braucht. 

An  dieser  Stelle  kann  auch  noch  bewiesen  werden,  dass  die 
Exkretzellen  wirklich  als  solche  betrachtet  werden  mussen.  Schon 
die  Tatsache,  dass  dièse  Zellen  mit  zunehmendem  Alter  an  Zahl 
vermehrt  werden,  muss  uns  zum  Schlusse  zwingen,  dass  die  in 
ihnen  liegenden  kleinen  Kugeln  und  die  griine  Grundsubstanz 
unverwertbare  Endprodukte  des  intrazellulâren  Stofîwechsels  sein 
mussen.  In  Landmilben  werden  die  gleichen  Zellen  mit  dem  gleichen 
Inhalt  beschrieben,  nur  dass  sie  bei  diesen  Tieren  wirklich  ins 
Darmlumen  abgestossen  werden,  dort  sich  auflosen  und  mit  den 
guaninhaltigen  Stoffen  des  Exkretionsorgans  zusammen  durch  den 
After  entleert  werden.  Es  handelt  sich  also  bei  den  Landmilben  mu 
eindeutige  Exkretzellen.  die,  zu  weiterer  verdauenden  Tàtigkeit 
iint.iliiLr.  vnin  (  u'iranismiis  h ufire<:eben  und  durch  andere  Zellen 
ersetzt  worden  sind.  Da  bei  den  Hydracarinen  der  Enddarm  fehlt, 
so  konnen  die  Exkrete  gar  nicht  aus  dem  Korper  weggefùhrt 
werden,  und  die  Exkretzellen  bleiben  eben  wàhrend  des  ganzen 
imaginalen  Lebens  in  einer  mehr  oder  weniger  stark  ausgepràgten 
Yerbindung  mit  dem  Darmgewebe. 

R.  Roesler  (1934)  hat  in  Ixodes  die  kleinen,  in  den  Darmzellen 
liegenden  Exkretkiigelchen  auf  ihr  chemisches  Verhalten  hin 
untersucht  und  einige  Losliehkeitsversuche  vorgenommen.  Ich 
habe  an  Teutonia  comètes  entsprechende  Versuche  durchgefùhrt 
und  dabei  die  gleichen  Resultate  erhalten.  In  beiden  Fàllen  ist  eine 
schnelle  Lôslichkeit  aller  Exkretkugeln  durch  KOH,  NaOH,  NH3, 
H2S04,  H.\03,  Li2C03  und  Na2B407  nachgewiesen  worden.  In 
HC1  werden  hingegen  in  beiden  Fàllen  die  Exkretkorner  nicht 
aufgelost.  Es  zeigt  sich  damit,  dass  sich  die  Exkretkugeln  bei  den 
zwei  verschiedenartigen  Yertretern  der  Acarinen  genau  gleich 
verhalten.  Roesler  glaubt  auf  Grund  seiner  Versuche  sagen  zu 
konnen,  dass  dièse  kugeligen  Exkretstofïe  nicht  aus  Guanin  auf- 
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gebaut  sein  konnen.  Harnsâure  soll  aber  ebenfalls  nicht  in  Frage 
kommen. 

Wàhrend  die  Exkret  kiigelchen  in  allen  Zellen  des  Mitteldarms 
nachzuweisen  sind,  in  den  Epithelzellen  zwar  nnr  in  âusserst 
geringen  Mengen,  so  ist  die  sogenannte  grùne  Grundsubstanz  in  den 
Exkretzellen  stark,  in  den  Eiweisszellen  nur  schwach  vertreten. 
Sic  ist  bei  stàrkster  Vergrosserung  als  ausserordentlich  feines 
Gerinnsel  zn  erkennen,  das  sich  stellenweise  anhâuft,  sodass  bei 
schwacher  \  ergrnssernng  dii'  Gnindsiihstanz  imregelmassig  gefleckl 
erscheint.  Es  muss  sich  anch  hier  um  Endprodukte  des  intrazellu- 
làren  Stoffwechsels  handeln,  denn  mit  ziineliniendein  Al  ter  wird 
auch  dièse  Substanz  in  den  Zellen  angehàuft.  I  ber  ihren  chemischen 
Aufbau  kann  aber  nichts  ausgesagt  werden. 

Auf  ein  merkwurdiges  Verhalten  der  Exkretkugeln  muss  hier 
noch  aufmerksam  gemacht  werden.  In  den  meisten  Tieren,  die  nach 
Duboscq-Brazil  fixiert  wurden,  sind  fast  aile  Kngeln  verschwunden. 
Nnr  einige  wenige,  ca.  2,5  \j.  grosse  Exkretkugeln  liegen  noch  in  den 
Zellen,  nnd  es  ist  anznnehmen,  dass  dièse  Exkretkorner  darnm  so 
widerstandsfâhig  gegen  gewisse  chemische  Reagenzien  sind,  weil  sie 
schon  seit  langem  in  den  Zellen  gebildet  worden  sind  nnd  als  alte, 
stark  verhârtete  Snbstanzen  nicht  mehr  gelost  werden  kiinnen. 
Die  kleineren  nnd  darnm  erst  ktirzlich  entstandenen  Exkretkorner 
vcrschwinden  dagegen  immcr  nach  einer  Ouboscq  Rrazil  Fixiernng. 
("m  zn  ermitteln,  welcher  Bestandteil  der  Fixierungsfliissigkeit  die 
Anfl(")snng  vernrsacht,  sind  rnehrere  Kont rollversnche  dnrcligefiihrt 
worden,  die  leider  kein  einwandt'reies  Résultat  ergeben  haben. 
t 'm  irrige  Ansichten  (iber  die  Vorgange  in  den  Zellen  zu  vermeiden, 
sind  ïfir  das  Sliidiimi  der  N'erdammgsvorgange  nnr  nach  Zenkcr 
fîxierte  Schnittpràparate  untersucht  worden.  Dièse  Fixiernng  bat 
zwar  den  Nachteil,  dass  die  Kerne  nnd  Zelhvande  nnr  in  den 
wenigsten  t'allen  sichthar  werden,  weil  sie  immer  dnrch  zalilnnclie 
Exkretkugeln  verdeckt  werden.  Dafiir  wird  uns  aber  ein  getreues 
Abbild  der  Zellst  rnkt  nr  gegcben.  Sullen  hingegen  die  Kerne  nnd 
Zellgrenzen  genaner  stndiert  werden,  so  ist  die  Fixiernng  nach 
Duboscq-Brazil  geeigneter,  weil  dnrch  sie  die  meisten,  wenn  nichl 
gar  aile,  Exkretkugeln  anl'gelost  werden. 
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(I)  l)ie  Xahrungsaufnahme  und  ihre  Auswirkungen. 

Schon  fiïnf  Minuten  nach  Beginn  des  Saugaktes  finden  sich  im 
Darminnern  schwach  erkennbare  Ansammlungen  des  Nahrungs- 
breis.  Zuerst  fullt  sich  der  Zentralmagen  und  dann  die  verschie- 
denen  Darmaussackungen.  Nach  einer  Stunde  kann  bei  einigen 
Tieren  das  Lumen  schon  maximal  gefullt  sein.  In  den  meisten 
Fàllen  trifft  dies  jedoch  erst  nach  zvvei  Stunden  ein.  Im  Hunger- 
zustand  (Abb.  4  /;)  ist  das  Epithel  20-30  n  hoc  h,  die  Zellgrenzen 
sind  ohne  Ausnahme  gut  zu  verfolgen.  Der  Kern  liegt  basai, 
hôchstens  zentral.  Die  basale  Zone  des  Epithels  kann  sogar 
manchmal  in  Kalten  gclf^t  sein.  Mit  dem  Eiinlringfn  des  Nahrungs- 
breis  in  das  Darmlumen  àndert  sich  dieser  Zustand  (Abb.  4  a). 
Die  Nahrungsflùssigkeit  ûbt  gegen  das  Darmepithel  einen  Druck 
aus,  der  Mitteldarm  dehnt  sich  betràchtlich  aus,  und  seine  Wandung 
wird  an  die  Hypodermis  und  an  die  ùbrigen  Organe  gepresst. 
\\  egen  dieser  Ausdehnung  wird  das  Epithel  abgeflacht  und  kann 
darum  nur  noch  als  schmaler,  5-10  [x  hoher  Zellsaum  erkannt 
werden.  Die  Zellgrenzen  sind  sehr  undeutlich.  Sie  kônnen  nach 
der  Zenker-Fixierung  wegen  der  zahlreichen  sie  ùberdeckenden 
Exkretkugeln  nur  schwer  nachgewiesen  werden.  Das  nach  Duboscq- 
Brazil  fixierte  Material,  in  dem  ja  die  meisten  Exkretkûgelchen 
aufgelost  worden  sind,  gestattet  uns  dagegen,  die  Zellgrenzen 
einwandfrei  festzulegen.  In  der  Literatur  findet  sich  nun  hâufig  die 
Ansicht,  dass  bei  gewissen  Tiergruppen  wâhrend  der  Verdauung  ein 
Darmsyncytium  gebildet  werde  (vergleiche  z.  B.  Hirsch  1926). 
Bei  den  Wassermilben  konnte  eine  oberflàchliche  Prûfung  von 
Schnittpràparaten  (vor  allem  von  Zenker-Material  !)  ebenfalls 
dièse  Ansicht  aufkommen  lassen.  Durch  die  obige  Feststellung  ist 
aber  gezeigt  worden,  dass  bei  den  Hydracarinen  wâhrend  der 
Verdauung  kein  Darmsyncytium  entsteht. 

Durch  das  Abflachen  des  Darmepithels  werden  die  Kerne  nur 
soweit  beeinflusst,  als  sie  in  geringem  Masse  komprimiert  werden. 
Ich  habe  eine  grôssere  Zahl  von  Kernen  in  den  verschiedenen 
Phasen  der  Verdauung  ausgemessen.  Es  scheint  aber  aus  dem 
Zahlenmaterial  hervorzugehen,  dass  die  Kerngrosse  konstant  ist. 
Ferner  wird  die  Gestalt  des  Kerns  nur  in  wenigen  Fàllen  veràndert  : 
nach  der  intrazellulàren  Verdauung  liegen  zahlreiche  Eiweisskugeln 
in  den  Darmzellen.    Da  dièse  Kugeln  auch  an  den  Kern  gepresst 
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werden,  so  erfàhrt  seine  sonst  ovale  Gestalt  eine  Verânderung, 
indem  er  nu»  eine  mehr  eckige  Form  annimmt  (Abb.  7).  Seine 
durchschnittliche  Grosse  veràndert  sich  jedoch  nicht.  Der  Nah- 
rungsbrei  stellt  sich  auf  den  Schnittpràparaten  als  ein  vôllig 
gleichmàssiges  Gerinnsel  dar,  «las  zum  grôssten  Teil  ans  Eiweiss 
aufgebaut  ist.  Daneben  ist  das  Fett  in  weitaus  geringerer  Menge 
vorhanden,  und  das  Glykogen  findet  sich  nur  in  einigen  wenigen 
kleinen  Trôpfchen.  Die  beinahe  restlose  Auflôsung  der  Nahrung  in 
einen  homogenen  Brei  làsst  sich  nur  auf  die  starke  Fermentwirkung 
des  Speicheldriisensekrets  zuruckfuhren.  Ein  mechanisches  Zer- 
kleinern  oder  Zerkneten  der  Beute  konimt  hier  nicht  in  Frage.  Ich 
habe  nur  in  wenigen  Fàllen  kleinere  Gewebereste  in  der  Nahrungs- 
flussigkeit  finden  kônnen.  Aber  auch  dièse  werden  von  den  Darm- 
zellen  aufgenommen,  so  dass  nach  hôchstens  36  Stunden  das 
Darmlumen  wieder  leer  ist.  Mit  Hilfe  von  Osmium-Fixierungen 
kann  zwar  gezeigt  werden,  dass  das  scheinbar  leere  Darmlumen 
noch  làngere  Zeit  grôssere  Fettmengen  enthàlt,  die  spàter  auf  eine 
besondere  Art  von  den  Darmzellen  aufgenommen  werden.  Da  das 
Problem  der  Fett  verdauung  in  einem  anderen  Abschnitt  dieser 
Arbeit  behandelt  werden  muss,  so  kann  ich  vorlâufig  darauf 
verzichten,  hieriiber  weitere  Angaben  zu  machen. 

Je  nach  der  Menge  der  aufgenommenen  Nahrung  dauert  die 
Verdauung  der  Eiweissubstanzen  verschieden  lang.  und  es  muss 
hier  nochmals  darauf  aufmerksam  gemachf  werden,  dass  innerhalh 
einer  Stufenuntersuchung  grôssere  individuelle  Schwankungen  auf- 
treten  kônnen.  So  kann  das  Darmlumen  bei  einigen  Tieren  schon 
nach  1  \  Stunden  wieder  leer  sein,  bei  anderen  dagegen  erst  nach 
36  Stunden.  Fur  die  Aufnahme  neuer  Nahrungsflussigkeit  ist 
dann  der  y\\ ysinlogische  Zustand  der  Speicheldiiisen  inassgebend 
(siehe  Kap.  5). 

e)  Die  Fernientbildung. 

In  der  Literatur  finden  sich  zahlreiche  Angaben,  dass  bei  anderen 
Tiergruppen  gewisse  Darmzellen  i m  1 1  ungerziist and  eine  grussere 
Zahl  von  Vakuolen  ausbilden.  Dièse  werden  nach  dem  Fintritl 
der  Nahrung  ins  Darmlumen  abgestossen  und  vermischen  sich 
mit  dem  Nahrungsbrei.  Es  kann  sich  hier  nur  um  die  Bildung 
von  l'ernienten  handi'In,  und  darum  werden  dièse  Zellen  aui  h  mit 
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Recht  als  Drusenzellen  bezeichnet.  Wird  nun  ein  Schnittprâparat 
einer  nur  wenige  Tage  hungernden  Wassermilbe  nàher  untersucht, 
so  kônnen  in  gewissen  Darmzellen  grosse  Vakuolen  nachgewiesen 
werden,  die  naeh  der  Millot-Farbung  z.  B.  eine  intensiv  gelbe 
Farbe  annehmen.  Der  Schluss  liegt  hier  nahe,  diesen  Zellen  eine 
Dniscnïunktion  zuzuschreiben.  Die  eben  erwàhnten  Vakuolen 
sind  aber,  wie  dies  sehon  friiher  gezeigt  worden  ist,  nichts  anderes 

als  Eiweissreserven, 
denn  sie  verschwin- 
den  bei  lang  an- 
dauerndem  Hungern 
(nach  ca.  6-8  Tagen). 

Es  werden  also 
wahrend  der  Hun- 
gerperiode  keine 
Fermente  gebildet, 
and  der  oben  er- 
wahnte  Typus  einer 
Driisenzelle  fehlt  bei 
den  Hydracarinen. 
Erst  mit  dem  Ein- 
dringen  der  Nahrungsfllissigkeit  entstehen  in  den  Exkretzellen  bis 
zu  20  [i  grosse,  kugelige  Vakuolen  (Abb.  5).  Dièse  werden  ins  Darm- 
Iumen  abgestossen  und  zerfallen  im  Nahrungsbrei.  Der  Inhalt 
dieser  Vakuolen  kann  nur  aus  Fermenten  bestehen,  denn  nur 
Fermente  werden  mit  der  Nahrungsflussigkeit  vermiseht. 

Bei  den  Hydracarinen  werden  also  ebenfalls  von  den  Darmzellen 
Fermente  gebildet,  die  aus  der  Zelle  austreten  und  extrazellulâr 
wirken.  Merkwûrdig  ist  bei  diesen  Tieren  nur,  dass  die  Fermente 
ausgerechnet  in  den  Exkretzellen  entstehen,  also  in  Zellen,  die  voU 
von  unverwertbaren  Stoffen  sind  (Exkrete  !),  und  denen  man 
nicht  ohne  weiteres  eine  intensive  Driisentatigkeit  zuschreiben 
wùrde. 

In  den  wenigen  typischen  Exkretzellen  einer  sehr  jungen  Imago 
liegen  nach  dem  Eindringen  des  Nahrungsbreis  immer  zahlreiche 
Fermentkugeln  (bis  zu  12  Stuck),  die  sich  so  stark  ausdehnen, 
dass  die  griine  Grundsubstanz  und  die  Exkretkugelchen  zusammen- 
gepresst  werden  (Abb.  5  a).  In  àlteren  Tieren  entstehen  in  einer 
Exkretzelle  entweder  nur  noch  wenige  (meistens  1-2)  oder  gar 


Abb.  5.  —  Limnesia  koenikei. 

Zwei  Exkretzellen  wahrend  der  Fermentbildung. 
a  =  junges  Tier.  b  =  altères  Tier.  Die  schwarzen 
Flâchen  stellen  die  Fermentkugeln  dar. 
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keine  Fermentvakuolen  (Abb.  5  b).  Dafûr  bat  sich  aber  (1er  Typus 
der  Exkretzelle  vermehrt,  so  dass  die  Fermentwirkung  aller  Zellen 
zusammen  stets  etwa  dieselbe  bleibt. 

Es  wâre  intéressant,  in  einer  entwieklungsgeschichtlichen  Studie 
die  Frage  iiber  die  Entstehung  der  Exkretzellen  nnd  damit  auch 
der  Fermentzellen  abzukliiren.  In  den  Nympben  sind  die  Exkret- 
zellen mancbmal  ebenso  zahlreich  vertreten  wie  in  àlteren  Imagines. 
In  den  sebr  jnngen  Imagines  sind  nur  wenige  Exkretzellen  ausge- 
bildet,  und  so  muss  eben  angenommen  werden,  dass  im  Ruhe- 
zustand  zwischen  Nymphe  und  Imago  wichtige  histologische 
Verânderungen  vor  sich  gehen,  und  zwar  in  dem  Masse,  dass  eine 
eben  gesohlùpfte  Imago  keine  Exkretzellen  besitzen  kann.  Es  ist 
mir  leider  nicht  gelungen  solche  Tiere  zu  erhalten,  und  damit 
bleibt  vorlàufig  auch  die  Frage  offen,  in  welchen  Mitteldarmzellen 
einer  eben  geschliipften  Imago  oder  Nymphe  die  Fermente  gebildet 
werden. 

Schon  fûnf  Minuten  nach  Beginn  des  Saugaktes  erscheinen  im 
Innern  der  Exkretzellen  mehrere  kleine,  schwach  fàrbbare  Kugeln, 
die  unter  sich  verschmelzen  und  schliesslich  als  20  y.  grosse,  intensiv 
gefàrbte  Vakuolen  an  der  Peripherie  der  Zellen  liegen  (Abb.  5). 

Dièse  Fermentkugeln  kônnen  nicht  mit  den  kugeligen  Eiweiss- 
reserven  verwechselt  werden,  denn  in  den  Exkretzellen  finden  sich 
niemals  die  grossen  Eiweisskugeln,  und  den  letzteren  geht  ja  auch 
die  Fàhigkeit  ab,  die  Darmzellen  als  ganzes  zu  verlassen.  Femer 
fârben  sich  die  beiden  Sorten  von  kugeligen  Einschlûssen  immer 
verschieden.  Nach  der  Millot -Fàrbung  z.  0.  nehmen  die  Ferment- 
kugeln eine  gelblichgriine  Farbe  an,  wâhrend  die  Eiweisslcugeln 
intensiv  rot  oder  gelb  gefàrbt  werden.  Auf  zahlreichen  Schnitten 
kann  der  Austritt  der  Kugeln  gut  beobachtet  werden,  denn  an 
der  Stelle,  wo  die  Fermentvakuole  die  Zelle  soeben  verlassen  hat, 
lâsst  sich  noch  deutlich  eine  Einbuchtung  in  der  Exkretzelle  nach- 
weisen.  Im  Nahrungsbrei  zerfallen  die  grossen  Forment  kugeln 
sofort  in  zahlreiche,  rôtlich  gefàrbte  Trôpfchen,  die  unregelmiissit:' 
in  der  Nahrungsflussigkeit  verteilt  sind.  Sie  biissen  ihre  starke 
Fàrbbarkeit  immer  mehr  ein  und  konnen  schliesslich  im  Nahrungs- 
brei niehl  mehr  erkannt  werden. 

Uber  die  Wirkung  des  in  den  Exkretzellen  gebildeten  Fermentes 
kiinnen  vorlàufig  keine  einwandfreien  Aussagen  gemacht  werden, 
denn  es  liegen  bei  Limnesia  koenikei  keine  Beobachtungen  vor, 
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die  uns  gestatten,  eindeutige  Folgerungen  zu  ziehen.  Es  kann  zwar 
hier  schon  die  Vermutung  ausgesprochen  werden,  dass  es  sich  uni 
eine  Protease  handeln  muss,  die  den  schon  auf'bereiteten  Nahrungs- 
brei  weiter  aufspaltet,  so  dass  er  von  den  Darmzellen  aufgenommen 
werden  kann.  Dass  es  sicli  nur  uni  eine  Protease  handeln  kann. 
làsst  sich  durch  die  folgenden  Cberlegungen  ableiten:  Eine  Karbo- 
hydrase  kommt  sicher  nicht  in  Frage,  denn  die  aufgenommenen 
(  d\ kogenmengen  sind  ausserst  gering,  und  die  Fermentbildung  ist 
in  den  Exkretzellen  doch  recht  betrâchtlich.  Man  kann  sich 
darum  nicht  gut  vorstellen,  dass  fur  die  Aufspaltung  der  wenigen 
Glykogentrôpfchen  so  viele  Fermentkugeln  gebildet  werden  mùssen. 
An  die  Wirkung  einer  Lipase  kann  ebenfalls  nicht  gedacht  werden, 
denn  die  Ketlkugeln  vcihalten  sich  ini  Nahrungsbrei  wàhrend  der 
ganzen  Zeit  der  Fermentwirkung  intimer  gleich,  und  es  sind  keine 
Anzeichen  vorhanden,  dass  das  Fett  durch  die  oben  beschriebenen 
Fermentkugeln  aufgespaltet  wird.  Es  bleibt  also  nur  noch  die 
Annahme  einer  Protease  ûbrig,  deren  Wirkungsweise  aber  vorlàufig 
unbekannt  bleiben  muss. 

Uber  den  Bildungsort  der  Fermente  kann  ebenfalls  nichts 
ausgesagt  werden.  Millot  hat  bei  den  Spinnen  die  Beobachtung 
gemacht,  dass  die  Verdauungsfermente  letzten  Endes  im  Kern 
^cwisscr  Mittcldaiinzellen  (Fermentzellen)  entstehen.  Es  isl  nach 
meiner  Meinung  nicht  ausgeschlossen,  dass  bei  den  Wassermilben 
sich  àhnliche  Yorgànge  abwickeln  mogen,  nur  ist  es  leider  bei 
diesen  Versuchstieren  nicht  môglich,  die  Ansicht  Millots  auf  ihre 
Richtigkeit  hin  zu  prùfen,  da  die  Kerne  der  Darmzellen  recht 
klein  sind  und  in  den  Exkretzellen  (Fermentzellen)  von  den  Ab- 
bauprodukten  ûberdeckt  werden. 

Die  Dauer  der  Fermentbildung  hàngt  weitgehend  von  der  An- 
wesenheit  des  Nahrungsbreis  ab.  In  den  ersten  zwei  Stunden  nach 
Beginn  des  Saugaktes  ist  die  Fermentbildung  am  stàrksten,  sie 
nimmt  dann  allmàhlich  ab,  um  schliesslich  nach  48  Stunden  voll- 
stândig  zu  verschwinden. 

Die  Fermentzellen  der  Wassermilben  sind  im  Stande,  wàhrend 
des  ganzen  Lebens  die  Fermente  zu  erzeugen,  denn  auch  in  ait  en 
Tieren  (mit  zahlreichen  Exkretzellen)  sind  wàhrend  der  Verdauung 
in  den  meisten  Exkretzellen  immer  einige  Fermentkugeln  zu  ent- 
decken.  Dièse  Fermentzellen  gehen  also  nach  einer  einmaligen 
Fermentbildung  nicht  zu  Grande.  Einzig  die  âltesten  Exkretzellen, 
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die  am  weitesten  weg  von  der  Basalmembran  liegen,  verlieren  die 
Fàhigkeit  (1er  Ferment bildung.  Dagegen  konnen  sie  immer  noch 
den  Nahrungsbrei  aufnehmen  und  verdauen.  In  ganz  alten  Tieren, 
die  kurz  vor  der  Ablage  der  Geschlechtsprodukte  stehen,  geht 
dann  auch  die  Fàliigkeit  der  Nalirungsaufnabme  verloren. 

f)  Die  Aufnahme  des  Nahrungsbreis  durch  die  Eiweiss-Zellen. 

W'ali rend  der  Zeit  der  Nahrnngsaufnahme,  also  wàhrend  der 
ersten  zwei  Stunden  nacb  Beginn  des  Saugaktes,  konnen  keine 
grossen  Verànderungen  im  Zustand  der  Darmzellen  beobachtet 
werden,  nur  in  den  Exkretzellen  werden  die  Fermentkugeln  ge- 
bildet  (Abb.  <>  a).  Drei  Stnnden  nacb  Beginn  der  Fiïtterung  er- 
scheinen  in  den  Eiweisszellen  kleinste  Vakuolen,  die  sich  als  ausser- 
ordentlich  kleine  Tropfcben  im  distalen  Plasmabezirk  der  Eiweiss- 
zellen ansammeln  und  bald  untereinander  verscbmelzen.  Fine 
Stunde  spàter  liegen  in  den  Zellen  grosse,  belle  und  darum  wasser- 
reicbe  Vakuolen  von  schwer  fàrbbarem  Inhalt  (Abb.  6  /;).  Dièse 
Vakuolen  erreiehen  eine  maximale  Grosse  von  20  [x  im  Durchmesser 
und  fàrben  sich  nach  der  Millot-Fârbung  schwach  rosa,  sind  also, 
wie  auch  der  Nahrungsbrei,  schwach  basophil.  Durch  die  Fixie- 
rungsflussigkeit  wird  der  Inhalt  als  korniger  Niederschlag  am  Rande 
der  Vakuolen  fixiert.  Die  Zahl  dieser  grossen,  hellen  Kugeln  nimmt 
in  der  Fulgezeit  immer  mehr  zu,  so  dass  sich  jede  Eiweisszelle  gegen 
das  Darmhunen  vorwolben  muss.  Schon  sechs  Stunden  nach 
Beginn  des  Saugaktes  haben  sâmtliche  Eiweisszellen  eine  betràcht- 
liche  Menge  des  Nahrungsbreis  aufgenommen  und  dehnen  sich 
stark  aus.  Dadurch  wird  die  Oberflâche  der  einzelnen  Darmzellen 
stark  vergrossert,  und  die  Nahrnngsaufnahme  wird  noch  mehr 
gesteigcrl.  Im  gleichen  Zeitpunkl  crscheinen  bei  einzelnen  \'er- 
suchstieren  auch  in  einigen  wenigen  Epithelzellen  die  grossen, 
schwer  farbbaren  Vakuolen.  lin  allgemeinen  kann  aber  doch 
gesagt  werden,  dass  nur  die  Eiweisszellen  den  Nahrungsbrei  in 
grosseren  Mengen  aufnehmen  konnen,  die  Epithelzellen  dagegen 
nur  ausnahmsweise  an  der  Aufnahme  des  Nahrungsbreis  teilnehmen. 

Von  der  sechsten  Stunde  nach  Iieginn  des  Saugaktes  an  scheinen 
in  den  Eiweisszellen  bedeutende  I  mwandlungen  vorsichzugehen. 
Zwischen  den  hellen  Vakuolen  entstehen  einzelne  kleinere  Kugeln, 
die  sich  nach  der  Millot-Fârbung  intensiv  rot  fàrben  (Sàurefuchsin). 
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Dièse  Kugeln  vermeh- 
ren  sich  in  den  fol- 
genden  Stunden,  und 
in  der  zehnten  Stunde 
nach  Beginnder  Fùtter- 
ungsind  diemeisten  Ei- 
weisszellen  mit  solchen 
6-8  y.  grossen  Kugeln 
aniît'l'iillt  (Abb.  G  r). 
Nur  am  distalen  Zell- 
saum  finden  sich  noch 
einige  wenige  der 
schwach  fàrbbaren  Va- 
kuolen. Die  dunkeln 
Kugeln  liegen  dagegen 
mehr  zentral  und  basai. 
Da  die  letzteren  be- 
deutend  kleiner  sind 
;ils  dit-  licllfii  N'akuoN'ii. 
und  ein  allmahlicher 
Ubergang  zwischenden 
beiden  Arten  von 
Vakuolen  festgestellt 
werden  kann,  so  darf 
wohl  eine  Kondensa- 
tion  der  Eiweisstoffe 
innerhalb  der  Zelle  an- 
genommen  werden. 

Abb.  6. 

Limnesia  koenikei. 

Darmausschnitte  wâhrend 
der  Verdauung.  a  =  1 
Stunde.  b  =  6,  c  =  24, 
d  =  30,  e  =  48  Stunden 
nach  Beginn  des  Saugakts. 
N  =  Nahrungsbrei,  Vx  = 
grosse,  helle  Vakuolen,  V3 
=  kleine,  rote  und  gelbe 
Vakuolen,  V4  =  grosse, 
gelbe  Vakuolen,  V5  =  fett- 
bildende  Vakuolen,  F  = 
Ferment  vakuolen. 
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24  Stunden  nach  Beginn  des  Saugaktes  ist  der  Nahrungsbrei  im 
Lumen  in  den  weitaus  meisten  Fâllen  verschwunden,  d.  h.  er  ist 
restlos  von  den  Mitteldarmzellen  aufgenommen  worden.  Die 
Eiweisszellen  wôlben  sich  min  stark  ins  Darmlumen  vor  und  errei- 
chen  damit  ihre  maximale  Ausdehnung.  Die  hellen  Vakuolen  sind 
jetzt  nicht  mehr  zu  finden.  Die  zahlreichen  dunkelroten  Eiweiss- 
kugeln farben  sich  noch  intensiver,  werden  kleiner  und  verschmelzen 
untereinander  zu  etwas  grosseren  Kugeln.  Dièse  scheinen  eine 
weitere  Umwandlung  durchzumaehen,  denn  sie  verlieren  ihre  starke 
basophile  Eigenschaft  und  nehmen  nach  der  Millot-Fàrbung  eine 
intensiv  gelbe  Farbe  an  (Methylgelb).  Dièse  gelben  Eiweisskugeln 
sind  einem  weiteren  Kondensationsprozess  unterworfen,  denn 
30-48  Stunden  nach  der  Fiitterung  liegen  zahlreiche  gelbe  Eiweiss- 
kugeln mit  einem  Durchrnesser  von  6-8  y.  in  den  Eiweisszellen. 
Spàter  verschmelzen  dièse  Vakuolen  weiter  unter  sich  und  verlieren 
meistens  ihre  kugelige  Gestalt,  indem  sie  durch  gegenseitiges 
Aneinanderpressen  eine  mehr  eckige  Form  annehmen  (Abb.  6  e). 
Sie  erleiden  in  den  nàchsten  2-3  Tagen  keine  weiteren  Verànde- 
rungen  mehr,  d.  h.  sie  sind  jetzt  in  korpereigene  Eiweisstofîe 
umgewandelt  worden.  Als  solche  werden  sie  in  den  Eiweisszellen 
iiul'gesjM'icliert  und  iniissen  darum  als  eiweisshaltige  Reservekugeln 
bezeichnèt  werden. 

Am  vierten  Tage  nach  der  Fiitterung  beginnt  ein  rascher  Abbau 
der  Reservekugeln,  und  schon  nach  6-8  Tagen  liegen  im  Darm- 
epithel  keine  Eiweissreserven  mehr. 

Um  die  30.  Stunde  macht  sich  noch  eine  weitere  Erscheinung  in 
dru  Eiweisszellen  hemerkba  r.  Neben  den  zahlrcichen  gelben 
Eiweisskugeln  mit  einer  durchschnittlichen  Grosse  von  6-8  y. 
finden  sich  bedeutend  grossere  Eiweisskugeln,  die  durch  die  Millot- 
Fàrbung  griin  oder  gelbgrun  geiàrbt  werden  (Abb.  tir/).  Dièse 
meist  ovalen  Gebilde  entstehen  durch  das  Zusammenfliessen  von 
mehreren  kleinen  Eiweisskugeln  und  erreichen  eine  maximale 
Grosse  von  20  y.  Sie  werden  allmâhlich  heller  und  nelunen  schliess- 
lich  keine  harbe  mehr  an.  Gleichzcitig  werden  sie  auidi  kleiner  und 
liegen  dann  deutlii  h  in  einer  von  Plasma  umgebenen  \  akuole.  Da 
sich  min  aui  h  \  akuolen  finden  lassen,  in  denen  keine  Kugeln  nudir 
liegen,  so  muss  ein  l'rozess  angenommen  werden,  der  dièse  hellen 
Eiweisskugeln  so  verwandelt,  dass  sie  sich  nicht  mehr  l'iirben 
lassen.    In  den  Osmiumfixierungen  ist  in  den  gleichen  Phasen  der 
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Verdauung  der  Inhalt  der  grossen  Vakuolen  deutlich  geschwârzt, 
und  es  finden  sich  aile  L  bergànge  von  nur  leicht  geschwàrzten 

Vakuolen  zu  intensiv  schwarzen 
Kugeln.  Dièse  Beobachtung  kann 
nur  so  gedeutet  werden,  dass 
das  Eiweiss  in  Fett  umgewandelt 
worden  ist.  Da  der  Fetthaushalt 
der  Hydracarinen  in  einem  beson- 
deren  Kapitel  behandelt  werden 
muss,  so  soll  auf  dièses  wichtige 
Problem  noch  nicht  eingegangen 
werden. 

In  Abbildung  7  ist  der  Verdau- 
ungsvorgang  in  einer  Eiweisszelle 
schematisch  dargestellt  worden. 
In  diesem  Schéma  sind  die  zahl- 
reichen  Exkretkugeln  nicht  ein- 
gezeichnet  worden,  weil  sie  fur  die 
Darstellung  der  intrazellulâren 
Verdauung  nicht  notwendig  sind. 
Die  Verdauung  des  eiweisshaltigen 
Nahrungsbreis  verlâuft  demnach 
auf  die  folgende  Art  : 

a)  Drei  Stunden  nach  Beginn 
der  Fiitterung  erscheinen  im 
distalen  plasmatischen  Zellsaum 
zahlreiche,  iiberaus  kleine  Trôpf- 
chen.  Die  ZellwandungderMittel- 
darmzelle  ist  demnach  nur  fur 
fein  verteilte  Mengen  des  Nah- 
rungsbreis durchlàssig. 

b)  Die  kleinen  Trôpfchen  ver- 
schmelzen  indenfolgenden  Stunden 
zu  grossen,  hellen,  wasserreichen 
Vakuolen.  Dièse  sind  vor  allem 
in  der  6.-10.  Stunde  nach  Beginn 
und    verhalten    sich  farberisch 

gleich  wie  die  Vahrungsflussigkeit  im  Darmlumen.     Die  friseh 


Abb.  7.  —  Limnesia  koenikei. 

Schéma  der  intrazellulâren  Verdau- 
ungsvorgânge  in  einer  Eiweisszelle. 
a  =  3  Stunden,  b  =  4.  c  =  6,  d  = 
24,  e  =  30,  /  =  48  Stunden  nach 


Beginn  des  Saugakts. 


Vj  =  "grosse, 
kleine,  rote 


helle  Vakuolen. 
Vakuolen.  V,  =  kleine.  gelbe  Va- 
kuolen. V4  =  grosse,  gelbe  Vakuolen, 
V  =  fettbildende  Vakuolen. 


des   Saugaktes   sehr  zahlreich 
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aufgenommenen  Nahrungstrôpfchen  werden  also  in  Vakuolen 
gesammelt. 

c)  Sclion  sechs  Stunden  nach  Beginn  der  Fiitterung  verdichten 
sich  einzelne  helle,  basai  gelegene  Vakuolen  zu  kleineren,  aber 
intensiv  rotgefàrbten  Eiweisskugeln.  Der  Inhalt  der  hellen  Vakuolen 
ist  also  einem  Kondensationsprozess  unterworfen  worden. 

d)  Nach  der  restlosen  Aufnahme  des  Nahrungsbreis  wolben  sich 
die  Eiweisszellen  als  kugelige  Gebilde  ins  Darmlumen  vor.  Sie 
enthalten  keine  hellen  Vakuolen  mehr,  sind  dagegen  mit  zahl- 
reichen  roten  Kugeln  vollgepfropft.  Die  roten  Kugeln  verwandeln 
sich  in  gleich  grosse  oder  etwas  kleinere  gelbe  Kugeln. 

e)  Um  die  30.  Stunde  verschmelzen  einzelne  der  gelben  Kugeln 
wieder  zu  grossen  Vakuolen,  die  sich  in  ihrer  Fàrbbarkeit  jedoch 
anders  verhalten:  Sie  verfàrben  sich  vorerst  griin,  werden  immer 
heller  und  nehmen  schliesslich  keine  Farbe  mehr  an,  so  dass  an 
ihrer  Stelle  grosse  „leere"  Vakuolen  entstehen  (siehe  Fettver- 
dauung  !). 

/)  Von  der  36.  Stunde  an  fînden  keine  wesentlichen  Verânde- 
rungen  mehr  statt.  Die  kleinen,  intensiv  gelb  gefàrbten  Eiweiss- 
kugeln verschmelzen  untereinander  und  liegen  als  unregelmàssige 
Gebilde  in  den  Eiweisszellen.  Dièse  Kugeln  stellen  das  gespeicherte 
Eiweiss  dar.  das  dann  in  der  t'olgenden  Hungerperiode  abgebaut 
wird. 

g)  hie  Verdauungsvorgànge  in  den  Exkretzellen. 

Es  ist  schon  frûher  gezeigt  worden,  dass  zwischen  den  Eiweiss- 
zellen und  den  Exkretzellen  ein  allmâhlicher  Obergang  besteht. 
So  fallt  es  manchmal  schwer,  eine  bestiinmte  Zelle  zu  dem  einen 
oder  anderen  Typus  zu  zahlen.  Charakterisl isch  fur  die  Exkret- 
zellen ist  die  starke  Speieherunçr  der  Kndprodukte  des  intra- 
zellulàren  StofTweehsels  und  die  lîildune-  der  h'ennente.  l)a  aber 
die  Exkretzelle  nichts  anderes  ist  als  eine  Spàtphase  der  Eiweiss- 
zelle,  so  besitzt  sie  immer  noch  die  Eigenschaft,  den  eiweisshaltigen 
Nahrungsbrei  aufzunehmen  und  intrazellulàr  zu  verarbeiten.  Da 
sie  mit  den  Exkretstoiïcn  jedoidi  vull  hidaden  ist,  so  erfolgt  dio 

Aufnahme  der  Nalirun^stliissi^keil  au!  eii  twas  moditizierte  Art: 

Am  Rand  jeder  Exkretzelle  liegt  ein  àusserst  schmaler  Plasma- 
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bezirk.  und  in  diesem  erscheinen  von  der  dritten  Stunde  nach 
Beginn  des  Saugaktes  an  kleine,  ca.  2-3  y.  grosse  Eiweisskugeln,  die 
sich  sofort  intensiv  rot  fàrben.  Es  kommt  also  hier  nicht  zur 
liildnng  der  yrossen.  hellen  \  akiiuleii.  Die  m  der  /"II.-  gelnirerten 
Exkretstoffe  ùben  namlich  einen  zu  starken  Druck  auf  die  Zell- 
wandung  aus,  als  dass  am  Rande  genûgend  Platz  vorhanden  wàre, 
mehrere  der  grossen,  hellen  Eiweisskugeln  zu  bilden.  Die  Eiweiss- 
tl u ssi irkt-ît  kondensiert  sich  sofort  nach  dem  Eintritt  in  die  Zelle 
zu  den  kleinen  Kugeln  (Abb.  6  b  und  c).    Anfànglich  sind  es  nur 
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Abb.  8.  —  Limnesia  koenikei. 

Graphische  Darstellung  der  Verdauungsvorgânge  in  den  Exkretzellen.  0-72 
Stunden  nach  Beginn  des  Saugaktes.  I  =  Exkretzelle  im  Zustand  des  Hungers, 
II  =  Exkretzelle  vvâhrend  der  Fermentbildung,  III  =  Exkretzelle  wahrend 
der  intrazellularen  Verdauung. 

wenige  Zellen,  die  mit  diesen  Eiweisskugeln  beladen  sind.  Im  Laufe 
der  Verdauung  nimmt  ihre  Zahl  immer  mehr  zu,  und  zwischen  der 
20.  und  30.  Stunde  nach  Beginn  der  Fiitterung  sind  beinahe  aile 
Exkretzellen  mit  den  kleinen  Eiweisskugeln  angefullt.  Dièse 
liegen  immer  nur  an  der  peripheren  YYandung  der  Zelle.  Wird 
daher  eine  kugelige  Exkretzelle  tangential  angeschnitten,  so  scheint 
die  ganze  Zelle  mit  den  zahlreichen  Kugeln  angefiillt  zu  sein,  so  dass 
ein  neuer  Zelltypus  aufgestellt  werden  konnte.  Wird  die  Zelle  jedoch 
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auf  den  nàchsten  Schnitten  weiter  verfolgt,  so  stellt  sich  sofort 
heraus,  dass  es  sich  hier  um  eine  normal  arbeitende  Exkretzelle 
handeln  muss.  Die  zahlreichen  kleinen  Eiweisskugeln  verschwinden 
sehr  rasch,  denn  schon  60  Stunden  nach  Beginn  des  Saugaktes  sind 
sic  in  keiner  Zelle  mehr  nachznweisen  (siehe  Fettverdauung  !). 

In  Ahhildung  8  ist  das  Verhalten  der  Exkretzellen  wàhrend  einer 
Verdauungsphase  graphisch  dargestellt  worden.  Die  einzelnen 
Zalilenwerte  sind  dabei  auf  die  folgende  Art  ermittelt  worden: 
Von  einer  gri>sseren  St  ui'enuntersiirlnmg  mil  jiingeren  Tieren 
wurden  die  wichtigsten  Phasen  der  Verdauung  herausgegriffen. 
Auf  den  Schnitten  wurden  je  etwa  100  Exkretzellen  auf  ihr  Ver- 
halten hin  untersncht  und  drei  Kategorien  nnt erschieden.  Znr 
ersten  Catégorie  gehôren  die  Exkretzellen  ohne  irgendwelche 
Einschliisse  (I),  znr  zweiten  diejenigen  mit  Fermentkugeln  (II)  und 
zur  diit t en  die  mit  den  kleinen  Eiweisskugeln  (III).  Dièse  Kate- 
gorien wurden  ausgezàhlt,  die  Prozentsàtze  ausgerechnet  und  die 
Zahlenwerte  in  den  Sâulen  abgetragen.  Die  einzelnen  kleinen 
Unregelmàssigkeiten,  die  das  Bild  etwas  storen,  konnten  wahr- 
scheinlich  durch  ein  grôsseres  Zahlenmaterial  ausgemerzt  werden. 
Ich  glaube  aber,  dass  dièse  graphische  Darstellung  geniigt,  um  die 
Vorgànge  in  den  Exkretzellen  zu  veranschaulicheh:  In  einem 
hungernden  Tier  enthalten  die  Exkretzellen  neben  der  griinen 
Grundsubstanz  und  den  zahlreichen  Kxkret  kugeln  keine  weiteren 
Einschliisse.  Mit  dem  Eindringen  des  Nahrungsbreis  beginnt  sofort 
die  Bildung  der  Fermentkugeln,  die  in  der  zweiten  Stunde  ihr 
Maximum  errcichl.  Sobald  der  Saugakt  hecndet  ist,  nimmt  die 
Fermentbildung  ab.  Sie  wird  immer  schwâcher,  und  von  der  60. 
Stunde  nach  Ih'ginn  des  Saugaktes  an  erzeugen  die  Exkretzellen 
keine  Ferment  kugelii  mehr.  Nach  72  Stunden  ist  der  Anl'angszu- 
stand  bei  allen  Tieren  wieder  erreicht. 

Die  Aufnahme  des  Nahrungsbreis  durch  die  Exkretzellen  beginnt 
in  der'  dritten  Stunde.  Sie  ist  anfànglich  noch  schwach,  wird  aber 
immer  stàrker,  so  dass  um  die  26.  Stunde  beinahe  aile  Zellen  mit 
Eiweisskugeln  heladen  sind.  Dièse  werden  rasch  verarbeitet,  und 
nach  72  Stunden  sind  aucb  dièse  Kugeln  restlos  verschwunden. 

Nur  in  wenigen  kallen  treten  in  einer  Zelle  neben  den  Ferment - 
kugeln  auch  die  Kiweisskugeln  gemeinsam  auf.  Da  dies  aber 
vorlaufig  nur  eine  unhedeutende  l  heigan^sersidieinung  ist.  su  ist 
sie  in  der  graphischen  Darstellung  ni<  ht  berùcksichtigt  worden. 

Revue  Suisse  de  Zool.  T.  45.  1938.  54 
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Eine  weitere  Tatsache  muss  ebenfalls  noch  erwahnt  werden:  Da 
die  Zahl  der  Exkretzellcn  im  Laufe  des  Lebens  immer  mehr 
zunimmt,  so  mùsste  dièse  Zunahme  auch  in  den  Sàulen  dargestellt 
werden,  und  zwar  so,  dass  die  Saule  von  72  Stunden  etwas  hoher 
sein  miisste  als  die  von  0  Stunden.  Es  gibt  aber  keine  Môglichkeit, 
dièse  Zunahme  wàhrend  eines  Verdauungsprozesses  zu  ermit telu, 
und  so  sind  die  Sàulen  aile  als  gleich  hoch  angenommen  worden. 

Ans  déni  Studium  der  Exkretzellen  ist  eine  wichtige  Schluss- 
folgerung  zu  ziehen  :  Es  kann  hier  nàmlich  eindeutig  gezeigt  werden, 
dass  ein  und  dieselbe  Darmzelle  nicht  nur  extrazellulàr  wirkende 
Fermente  erzeugen  kann  (Drùsenzelle  !),  sondern  gleichzeitig  auch 
den  Nahrungsbrei  aufnimmt  und  intrazellulàr  verarbeitet.  Bei 
Limnesia  koenikei  ist  es  der  Typus  der  Exkretzelle,  der  dièse 
I  )u]i]M'!l'iiiikt  inn  iiusiibt.  Vus  Vbbildung  8  isl  zu  ersehen,  dass 
ein  resp.  zwei  Stunden  nach  Beginn  der  Futterung  etwa  die  Hàlfte 
aller  Exkretzellen  (genau:  50%  resp.  52%)  fermentbildend  ist. 
26  Stunden  nach  dem  Saugakte  sind  nur  noch  11%  aller  Zellen  als 
Fermentzellen  tàtig,  der  Best  dagegen  als  verdauende  Zellen.  Aus 
diesem  Zahlenmaterial  làsst  sich  rechnerisch  der  Schluss  ziehen, 
dass  eine  gewisse  Anzahl  von  Zellen  beide  Funktionen  besitzen 
muss,  denn  bei  zwei  Stunden  sind  52%  Driisenzellen,  bei  26  Stunden 
sind  90%  verdauende  Zellen.  Wenn  eine  strenge  Scheidung  der 
beiden  Zelltypen  bestehen  wûrde,  so  miïsste  ihre  Addition  ungefahr 
100%  ausmachen.  Die  Addition  der  beiden  Prozentsàtze  ergibt 
aber  140%,  eine  Zahl,  die  nicht  innerhalb  der  moglichen  Felder- 
grenze  liegt.  Aus  dieser  Berechnung  ist  daher  zu  ersehen,  dass 
mindestens  eine  Teil  (wenn  nicht  gar  aile)  der  Exkretzellen  beide 
Funktionen  ausiiben  muss.  Auch  das  histologische  Bild  bestatigt 
dièse  Behauptung,  denn  es  gibt,  wie  schon  erwahnt,  auch  Fàlle,  wo 
eine  Exkretzelle  peripher  mit  den  kleinen  Eiweisskugeln  beladen 
ist,  im  Innern  dagegen  zwischen  den  Exkretstofîen  eine  deutliche, 
spezifisch  gefàrbte  Ferment kugel  einschliesst. 

Die  Tatsache,  dass  ein  und  dieselbe  Darmzelle  eine  Doppel- 
funktion  besitzt,  ist  nicht  neu,  denn  schon  Krijgsmanx  (1929) 
hat  bei  Hélix  pomatia  auf  die  gleiche  rechnerische  Art  dièse 
Behauptung  bewiesen. 
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h)  Phagocytose. 

In  der  Acarinen-Literatur  ist  bis  jetzt  nur  zwcimal  auf  einen 
phagocytàren  Verdauungsprozess  hingewiesen  worden.  A.  Berlese 
(1807)  liât  in  seiner  Arbeit  ..La  Digestione  negli  Acari"  zum  ersten 
Mal  die  Verdammg  bei  Milben  nàher  behandelt.  So  beschreibt  or 
bei  Trombidium  fuliginosum  die  gleichen  kugeligen  Exkretzellen, 
wie  sie  auch  in  Limnesia  koenikei  zu  finden  sind.  Die  obige  Land- 
milbe  ernâhrt  sich  von  Pflanzenabfâllen,  und  es  soll  hâufïg  vor- 
kommen,  dass  im  Darmlumen  Pilzsporen  und  Teile  von  Hyphen 
entdeckt  werden  kiinnen.  Durch  ein  genaues  histologisches  Studium 
lassen  sich  nun  dièse  Fremdkorper  sowohl  im  Darmlumen  als  auch 
in  den  runden  Darmzellen  nachweisen.  So  sind  in  den  Darmzellen 
hâufïg  grosse  Massen  von  kleinen,  ovalen,  ca.  4  y.  grossen  „Sporen" 
zu  finden.  Berlese  làsst  zwar  in  diesem  Falle  die  Moglichkeit 
offen,  dass  es  sich  ebenso  gut  um  Darmgregarinen  oder  andere 
Sporozoen  handeln  kônne.  Ich  môchte  dièse  Ansicht  schon  eher 
als  wahrscheinlich  betrachten,  denn  es  ist  mir  gelungen,  in  den 
Darmzellen  von  Diplodontus  despiciens  eine  Gregarine  zu  entdecken, 
deren  Sporozoite  auf  die  gleiche  Art  wie  bei  Trombidium  die  Darm- 
zelle  ausfûlien.  Dabei  entspricht  die  Gestalt  dieser  Sporozoite 
genau  den  von  Bkri.sk  als  Pilzsporen  bezeichneten  Einschliissen. 
Eine  weitere  Beobachtung  desselben  Autors  spricht  dagegen  klar 
zu  Gunsten  der  Théorie,  dass  bei  den  Acarinen  die  Phagocytose 
vorkommt.  Berlese  hat  nàmlioh  in  den  kugeligen  Exkretzellen 
auch  Teile  von  Pilzhyphen  mit  Sporen  entdeckt  und  gibt  in  der 
oben  zitierten  Arbeit  eine  Abbildung,  deren  Beweiskraft  nicht 
angezweifelt  werden  kann. 

Berlese  hat  nun  weiter  vermutet,  dass  bei  ràuberischen  und 
parasitischen  Milben,  die  nur  von  Sàften  leben,  eine  Phagocytose 
nicht  zu  erwarten  sei.  Dass  dièse  Ansichl  nichl  stimmt,  hat 
Reichenow  (  1022)  in  seiner  Arbeit  iiber  die  intrazellulàre  Ver- 
dauung  bei  Liponissus  saurarum  gezeigt.  Dièse  parasitische  Milbe 
ernàhrt  sich  vom  Blute  der  Eidechse.  „Wenn  sich  der  Mitteldarm 
mit  Blul  gefûlll  liât,  bilden  die  kidbenlTirmigen  Zellen  (unseren 
l'.xkretzellen  entsprechend)  Pseudopodien  aus,  mit  deren  Hilfe  sie 
sich  die  Blutkorperchen  einverleiben.  Haben  sie  sich  mit  diesen 
angefiillt,  su  versrhwinden  tlie  Pseudopodien,  und  die  Blulkor- 
perchen  werden  intrazellulàr  verdaut.   Nach  beendeter  Verdauung 


756 


CARL  BADER 


setzt  die  Phagocytose  von  neuem  ein  und  wiederholt  sich  so  oft, 
bis  die  Zelle  mit  Exkretstofîen  vollgepfropft  ist  und  damit  zu 
wcih'icr  Tatigkeii  unt'aliig  ist.  Sic  liist  sidi  vom  Zellverband  und 
wird  durch  das  Rectum  ins  Freie  ausgestossen." 

Nun  ist  es  mir  gelungen,  auch  bei  Limnesia  koenikei  die  Phago- 
cytose einwandfrei  nachzuweisen.  Wird  der  Nahrungsbrei  bei 
diesem  Versuchstier  genau  untersucht,  so  finden  sich  in  zahlreichen 
Fallen  grossere,  langgestreckte  Gewebereste,  ûber  deren  Bau  keine 
genauen  Angaben  gemacht  werden  konnen.  Es  mag  sich  dabei 
woh]  lira  Muskeltriimmer  des  Beutetieres  handeln,  die  typische 

Querstreifung  fehlt  jedoch.  Dièse 
Gewebereste  sind  ausnahmslos 
von  lànghcher  Gestalt  mit  einer 
maximalen  Breite  von  8  n  und 
einer  maximalen  Lange  von  ca. 
50  [x.  Im  Lumen  hungernder 
Tiere  sind  dièse  Fremdkorper 
nicht  zu  entdecken,  und  so  muss 
eben  angenommen  werden,  dass 
sie  mit  dem  Nahrungsbrei  in  das 
Darmlumen  gelangt  sind.  Der 
(  )csii]iliag  inissl  i m  Kuhezustand 
etwa  20  \i  im  Durchmesser,  und 
b  =  24  Stunden  nach  Beginn  des  so  ist  es  leicht  moglich,  dass  die 
.Saugaktes.  Gewebereste  der  Lange  nach  durch 

ihn  in  das  Lumen  des  Mittel- 
darms  gepumpt  werden.  Schmidt  (1936)  beschreibt  an  der  Mund- 
offnung  von  Diplodontus  despiciens  einen  Reusenapparat,  durch  den 
grossere  Gewebestùcke  zurùckgehalten  werden.  Bei  Limnesia 
koenikei  fehlt  eine  solche  Vorrichtung,  und  darum  konnen  die 
lànglichen,  nicht  allzu  grossen  Fremdkorper  den  Vorderdarm  ohne 
weiteres  passieren.  Schon  nach  der  ersten  halben  Stunde  nach 
Beginn  des  Saugaktes  lassen  sich  dièse  Gewebestùcke  im  Nahrungs- 
brei verfolgen.  Sie  liège u  in  den  meisten  Fallen  noch  bis  zu 
26  Stunden  im  Nahrungsbrei,  ohne  dass  sie  eine  Umwandlung 
erfahren  hâtten.  Sie  werden  als  Ganzes  von  den  kugeligen  Exkret- 
zellen  aufgenommen,  d.  1).  sie  werden  von  ihnen  phagocytiert 
(Abb.  9).  Eine  Ausbildung  von  Pseudopodien  wie  bei  Liponissus 
saurarum  scheint  hier  nicht  vorzuliegen,  denn  dièse  Gebilde  sind 
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Abb.  9.  —  Limnesia  koenikei. 

Zwei  Exkretzellen  mit  phagocytier- 
ten  Geweberesten.   a  =  4  Stunden. 
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in  keinem  Falle  nachgewiesen  worden.  Schon  zwei  Stunden  nach 
Beginn  des  Saugaktes  liegen  die  ersten  Gewebereste  in  den  kugeligen 
Exkretzellen,  doch  scheint  die  Phagocytose  im  allgemeinen  erst 
gegen  den  Schluss  der  Eiweissverdauung  vorsiehzugehen,  denn  die 
meisten  Beispiele  dièses  eigenartigen  Verdauungsprozesses  sind 
zwischen  18  und  26  Stunden  beobachtet  worden.  Die  phagocy- 
tierten  Gewebereste  werden  intrazellulâr  verdaut,  und  von  der 
30.  Stunde  an  sind  in  den  Exkretzellen  keine  Fremdkorper  mehr 
zn  entdecken. 

Der  Phagocytose-Prozess  im  Mitteldarm  von  Limnesia  koenikei 
kann  nicht  bezweifelt  werden,  denn  er  ist  in  so  zahlreichen  Fallen 
beobachtet  worden,  dass  man  nicht  mit  einer  Ausnahmeerscheinung 
rechnen  kann.  l'her  die  theoretische  Bedeutung  dieser  Tatsache 
wird  in  einem  besonderen  Kapitel  noch  diskutiert  werden.  Es 
kann  jedoch  schon  hier  erwahnt  werden,  dass  bei  den  beiden 
anderon  Yersuchst  ieren  ffygrobates  longipalpis  und  Teutonia  comètes 
keine  Phagocytose  gefunden  worden  ist. 

i)  Die  Bildung  der  Exkretstoff  e. 

Die  Aufnahme  der  flussigen  Eiweisstoffe  in  die  Darmzellen  ist 
schim  beschrieben  worden,  und  es  handélt  sich  nur  noch  darum, 
den  inl razcllulâren  Abbau  der  Eiweisskugeln  zu  den  Exkretstofîen 
zn  verfolgen.  Nun  fâllt  es  aber  sehr  schwer,  die  Bildung  der  Ab- 
bauprodukte  genau  zu  erkennen,  denn  in  allen  Darmzellen  liegen 
schon  die  zahlreichen  gleichgebanten  Exkretkugeln,  so  dass  nach 
einer  Verdainings])hase  nie  gesagt  werden  kann,  welche  von  den 
Exkretkugeln  zuletzl  gebildel  worden  sind.  Ausnahmsweise  kann 
indessen  der  Prozess  der  Exkret bildung  inanclunal  erkannt  werden. 
In  einigen  wenigen  Schnittpràparaten  zeigen  die  kleinen,  ca.  2-3  (j. 
grossen,  roten  Eiweisskugeln  der  Exkretzellen  aufTallende  Ver- 
ânderungen:  Ant'  und  dichl  neben  ihnen  erscheinen  ausserordent lich 
kleine,  schwarze  Trôpfchen,  die  so  zâhlreich  sind,  dass  sic  die 
ersteren  beinahe  vollstàndig  uberdecken.  Wie  schon  erwàhnl 
bilden  die  kleinen  Eiweisskugeln  in  den  Exkretzellen  eine  peri|>here 
Bandzone,  und  nur  in  dieser  liegen  die  zahlreichen  schwarzen 
Punkte.  Da  «lie  Eiweisskûgelchen  ihre  starke  Fàrbbarkeit  in  dem 
Grade  verlieren,  als  die  schwarzen  Trôpfchen  an  Zahl  zunehmen, 
und  da  die  letzteren  immer  nur  in  der  peripheren  Randzone  in 


75S 


CARL  RADER 


grossen  Massen  gelagert  sind,  so  ist  der  Schluss  erlaubt,  dass  es 
sich  bei  diesen  schwarzen  Trôpfchen  um  die  Endprodukte  des 
Eiweiss-Stoffwechsels  handeln  muss,  insbesondere  da  auch  noch 
gezeigt  werden  kann,  dass  dièse  Exkrettrôpfchen  untereinander 
verschmelzen,  an  Grosse  zunehmen,  bis  sie  schliesslich  maximal 
2,5  [i  im  Durchmesser  erreicht  haben.  Die  Bildung  der  Exkret- 
korner  erfolgt  nicht  nur  ausschliesslich  in  den  Exkretzellen,  denn 
auch  in  den  Eiweisszellen  (seltener  in  den  Epithelzellen)  wird  der 
Nahrungsbrei  intrazellulàr  verarbeitet,  und  darum  kann  die  Bildung 
der  Exkrete  in  allen  Zelltypen  beobachtet  werden. 

k)  Die  Epithelzellen. 

Bis  jetzt  sind  die  Epithelzellen  absichtlich  nicht  behandelt 
worden,  denn  sie  haben  am  Verdauungsprozess  nur  einen  geringen 
Anteil.  In  gut  ernâhrten  Tieren,  und  dièse  machen  die  Grosszahl 
aller  untersuchten  Wassermilben  aus,  sind  dièse  Zellen  mit  grossen, 
unregelmassig  geformten  Fettmassen  vollgepfropft  und  haben 
darum  {'tir  die  Aufnahme  von  Eiweisskugeln  gar  keinen  Platz. 
In  Tieren,  die  Iângere  Zeit  gehungert  haben,  und  deren  Fett- 
reserven  zum  Teil  oder  schon  ganz  aufgebraucht  worden  sind, 
besitzen  auch  die  Epithelzellen  die  Fahigkeit,  die  eiweisshaltige 
Nahrung  aufzunehmen  und  weiter  zu  verarbeiten,  so  dass  letzten 
Fndi's  ki'in  (trinzipieller  Fntersehied  die  drei  Zelltypen  voneinander 
scheidet.  Da  die  Epithelzellen  an  der  Verdauung  nur  selten  teil- 
zunehmen  scheinen,  so  ist  es  auch  durchaus  erklàrlich,  warum 
in  diesen  Zellen  nur  wenige  Exkretkugeln  liegen. 

I)  Die  Verdauungsvorgànge  bei  Hygrobates  longipalpis  und  Teutonia 
comètes. 

Die  intrazellulàre  Verdauung  der  Nahrungsflûssigkeit  erfolgt  bei 
diesen  zwei  Versuchstieren  grundsâtzlich  auf  die  gleiche  Art  wie 
bei  Limnesia  koenikei,  und  so  sollen,  um  nicht  ailes  zu  wiederholen, 
nur  die  abweichenden  Beobachtungen  aufgezàhlt  werden. 

Die  Epithelzellen  bilden  bei  beiden  Versuchstieren  ein  typisches, 
einzelliges  Darmepithel.  Die  meist  rechteckigen  Zellen  enthalten 
im  Hungerzustand  ein  wabenartig  angeordnetes  Plasma.  Der  ovale 
Kern  (ca.  12  y.  gross)  liegt  in  der  Regel  basai,  hochstens  zentral  und 
enthâlt  in  seinem  Innern  immer  mehrere  Nucleoli.   In  nach  Zenker 
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fixierten  Schnittpràparaten  kann  er  nur  schwer  gefunden  vverden, 
donn  er  wird  minier  von  den  zahlreicheil,  stark  lichtbreehenden 
Exkrel  kornehen  liberdeckt.  Die  Epit  1 1 « > I h < > h e  betnigt  im  hungern- 
< le ii  Tier  diirchschnittlich  20-.'ÎO  u.  lui  (iebiet  des  hoehscliichtigen 
Epithels  erreieht  sie  bis  zn  80  ;j.  Hohe.  Nach  dem  Eindringen  des 
Nahrungsbreis  dehnt  sich  der  Darm  ebenfalls  stark  ans,  und  das 
Epithel  wird  zu  einem  schmalen,  ca.  4-8  ^  hohen  Band  abgeflacht. 
Erst  wenn  der  Nahrungsbrei  von  den  Darmzellen  aufgenommen 
worden  ist,  nimmt  der  epitheliale  Zellsaum  seine  normale  Hohe 
wieder  an. 

Die  Eiweisszellen  sitzen  wie  bei  Limnesia  koenikei  als  schwach 
ins  Darmlumen  vorgewblbte  Zellen  auf  dem  eigent liehen  Darm- 
epithel.  Nach  dem  Eindringen  der  Nahrungsfliïssigkeit  beginnen 
sie  schon  eine  Stunde  nach  Beginn  des  Sangaktes  mit  der  Auf- 
nahme  der  eiweisshaltigen  Nàhrstofïe.  Die  àusserst  feinen  Tropf- 
(dien,  die  bei  Limnesia  in  den  ersten  drei  Stunden  im  distalen 
Plasmabezirk  erseheinen,  sind  nicht  klar  zn  erkennen,  und  so 
zeigen  sich  hier  als  erste  anlïâllige  Gebilde  die  grossen,  hellen 
Vakuolen,  deren  Inlialt  als  feingekornelte  Masse  lixiert  wird. 
\\  ahrend  es  in  einer  Eiweisszelle  von  Limnesia  koenikei  zur  Bildung 
zahlreicher  heller  Vakuolen  kommt,  entstehen  in  den  entsprechen- 
den  Zellen  der  beiden  anderen  Versuchstiere  meistens  nur  eine, 
hôchstens  zwei  oder  drei.  Da  dièse  hellen  Vakuolen  den  ganzen 
Zellraum  ausfiillen,  so  sind  sie  bedeutend  grôsser  als  bei  Limnesia. 
Sie  erreichen  einen  maximalen  Durchmesser  von  40  ,u. 

Der  [nhaH  der  grossen,  hellen  Vakuolen  wird  ebenfalls  einem 
Kondensations-Prozess  unterworfen,  denn  die  Vakuolen  werden 
in  der  Folgezeit  immer  dunkler  und  homogener.  Auch  hier  macht 
sich  nach  der  Millot-Fàrbung  ein  Farbenumschlag  bemerkbar. 
Die  grossen,  hellen  Vakuolen  farhen  sich  zuersl  griin,  also  gleich 
wie  der  Nahrungsbrei.  Dièse  Farbe  geht  im  Laufe  der  intrazellu- 
liiren  \  erdauung  zu  einer  intensiv  gelben  Farbe  iiber,  sodass  am 
Sehluss  gleich  wie  bei  Limnesia  nur  noch  gelbe  Kugeln  von  ver- 
sehiedener  (iriisse  m  den   hliweisszellen  liegen. 

Die  Ivxkrelzellen  wolhen  sich  als  40  \j.  grosse,  kolbenforiimrc 
Gebilde  ins  Darmlumen  vor.  Sie  enthalten  neben  den  zahlreichen 
Exkretkugeln  wiederum  eine  Masse,  die  sich  nach  der  Millot- 
Farbung  gnin  l'arbt.  Wahrend  dièse  ..grime  Gi'undsuhstanz"  bei 
Limnesia  koenikei  heinahe  gleiehinassig  die  ganze  Zelle  aust'iillt. 
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ballt  sic  sidi  in  den  Exkretzellen  von  Hygrobates  und  Teutonia 
deutlich  zn  einem  mehr  oder  weniger  grossen,  dunkeln  Klnmpen 
zusammen  (Abb.  10). 

Nach  dem  Eindringen  des  Nahrungsbreis  entstehen  in  den 
Exkretzellen  rote  Vaknolen,  die  an  Grosse  zunehmen,  peripber 
verlagert  werden  und  schliesslich  als  20  y.  grosse  Kugeln  deutlich 
in  die  Nahrnngsiliissigkeil  ausgestossen  werden.  Es  handelt  sich 
demnach  auch  hier  mu  die  Bildung  von  Fermentkugeln.  Dièse 
zerfallen,  sobald  sie  die  Zellen  verlassen  haben,  in  zahlreiche 
klcinc,  rôle  TropIVhen.  die  sich  aun  dorl  ansammeln,  wo  die 
Nahrungsflûssigkeit  ein  auffàlliges  Aussehen  hat.  Im  allgemeinen 
isl  «1er  Nahrungsbrei  ein  homogènes,  gleichmâssig  gefârbtes  Ger- 


Abb.  10.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Darmausschnitt  eines  Tieres,  6  Stunden  nach  Beginn  des  Saugakts.    Ep  = 
Epithelzelle,  Ei  =  Eiweisszelle,  Ex  =  Exkretzelle,  S  =  griine  Grundsubstanz 
in  grôsseren  Klumpen  zusammengeballt,  Vr  =  grosse,  belle  Vakuolen. 


rinnsel.  Bei  Hygrobates  longipalpis  enthàlt  er  aber  an  gewissen 
Stellen  bis  zu  120  y.  grosse  Einschliisse,  die  sich  meist  dunkel 
l'arlx'n  unil  eine  ziilie.  unregelmàssig  geformte  Masse  darstellen 
(Abb.  11).  Es  handelt  sich  hier  ohne  Zweifel  um  einen  Bestandteil 
der  Nahrungsflûssigkeit,  der  durch  die  Fermente  der  Speichel- 
drûsen  noch  nicht  vollstandig  verflussigt  worden  ist.  Da  im  Lumen 
hungernder  Tiere  dièse  Einschlùsse  immer  fehlen,  so  muss  der 
Organismus  eben  die  Fahigkeit  besitzen,  solche  Gebilde  zum 
Verschwinden  zu  bringen.  Dies  erfolgt  mit  Hilfe  der  Verdauungs- 
fermente,  denn  die  kleinen,  freien  Fermentkugeln  sammeln  sich 
immer  am  Rande  dieser  zàhfliissigen  Einschliisse  an  und  dringen 
in  sie  hinein. 
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Es  darf  als  sicher  angenommen  werden,  dass  dièse  freien  Darm- 
fermente  die  Aufgahe  haben,  die  noch  nicht  vollstàndig  aufgelôsten 
Bestandteile  des  Nahrungsbreis  weiter  aufzuschliessen.  Schon 
frùher  ist  die  Vermutung  ausgesprochen  worden,  dass  die  von  den 
Exkret zellen  gebildeten  Fermente  irgendwelche  Proteasen  sein 
miïssten,  und  gerade  die  bei  Hygrobates  longipalpis  gemachten 
Beobaebt ungen  spreelien  zu  (înnsten  dieser  Hypothèse,  denn  es 
kann  sich  bei  den  oben  hesrhriebenen  Einschliïssen  nur  um  eiweiss- 
haltige  Stoffe  handeln.   Dièse  werden  also  ganz  verfliissigt,  so  dass 


Abb.  11.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Querschnitt  durch  eine  Darmaussackung.  Im  Nahrungsbrei  (N)  ein  zahfliïssigor 
Bestandteil  der  Xahrung.    F  =  Fermentkugeln. 

die  Aufnabme  der  Nahrungsflûssigkeit  in  Form  von  fein  verteilten 
Tiopfclien  vorsieligelien  kann. 

////grobates  longipalpis  ist  mm  eine  Wassermilhe,  die  den  im 
I  >a  i-m  I  u  n  ici)  liegenden  Nahrungsbrei  bedeutend  sehneller  in  die 
Darmzellen  aufnimmt  als  Limnesia  km-nikei.  So  kann  das  Lumen 
srlmii  ;icht  Stundi'ii  narli  Beginn  des  Saugaktes  wieder  leer  sein. 
Auf  jedf'N  bail  isl  die  eiweisshalt  ige  Nahrung  nacli  tnindeslens 
24  Stunden  von  den  Darmzellen  aufgenommen  und  inl  razellulàr 
verdaut.  Von  diesem  Zeitpunkt  an  liegen  in  den  Eiweisszellen 
die  zahlreichen  gelben,  _  versehieden  grossen  Kiweisskugeln.  die 
ebenfalls  als  Reservestoffe  angeseben  werden  miissen. 
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Die  klaren  histologischen  Schnittpràparate,  wie  sie  vom  Mittel- 
darm  von  Limnesia  koenikei  hergestellt.  werden  konnen,  sind  bei 
llygrobates  longipalpis  und  Teutonia  comètes  nur  schwer  zu  erhalten, 
und  darum  sind  mit  diesen  beiden  Versuchstieren  keine  ausfùhr- 
lichen  Untersuchungen  liber  die  Verdauung  durchgefuhrt  worden. 
Fur  das  Studium  «1er  Speicheldriise  bat  sich  dagegen  Ifygrobates 
als  sehr  vorteilhaft  erwiesen. 

m)  l)ie  Frage  der  Zellkonstanz. 

Nach  den  Untersuchungen  Reichenows  (1922)  an  Liponissus 
stuirarum  si. Il  eine  Zellvermehrung  un  Darmepithe]  dieser  Milbe 
nicht  stattfinden.  Die  kolbenformigen  Exkretzellen  des  Mittel- 
darms  werden  hier  abgeschnùrt,  fallen  ins  Darmlumen  und  werden 
durch  das  Rectum  entleert.  Die  kleinen  Epithelzellen  treten  in  die 
entstandenen  Liicken  und  wachsen  ihrerseits  zu  kolbenformigen 
Zellen  heran,  so  dass  schliesslich  keine  typischen  Epithelzellen  mehr 
zu  finden  sind.  Die  Darmzellen  werden  demnach  allmâhlich  ver- 
braucht,  und  ihre  Zahl  reicht  nach  Reichenow  gerade  aus,  den 
Korper  so  lange  mit  Nahrung  zu  versorgen,  bis  aile  Eier  abgelegt 
sind.  Dann  ist  der  Darm  senil,  und  die  Milbe  muss  zu  Grunde 
gehen.  Bei  den  Wassermilben  konnte  man  entsprechende  Verhàlt- 
nisse  ebenfalls  erwarten,  denn  auch  hier  werden  im  Laufe  des 
Lebens  immer  mehr  Exkretzellen  aus  den  Epithelzellen  gebildet. 
Nun  ist  es  mir  aber  gelungen,  im  Darmepithel  eines  àlteren  Exem- 
plars  von  Hygrobates  longipalpis  einwandfreie  Mitosen  in  den 
Epithelzellen  festzustellen.  Die  Kernspindeln  liegen  parallel  zur 
Basalmembran,  so  dass  die  Zellen  senkrecht  zur  Basis  geteilt 
werden.  Der  Nachweis  an  Mitosen  ist  mir  zwar  nur  an  zwei  Bei- 
spielen  gelungen  (Duboscq-Material,  daher  sichtbare  Kerne),  aber 
ich  glaube  doch,  dass  auf  Grund  dieser  Beobachtung  die  Théorie 
Reichenows  wenigstens  fiir  dièse  Wassermilbe  nicht  stimmen 
kann. 

In  Thors  Arbeit  (1903)  findet  sich  ferner  die  Angabe,  dass  im 
Darmepithel  von  Erythraeus  regalis  die  Kerne  sich  vielleicht  auf  die 
direkte  Art  zu  teilen  vermôgen.  In  Diplodontus  despiciens  tàuschen 
zahlreiche  Schnittpràparate  einen  solchen  Vorgang  vor.  Da  meine 
Beobachtungen  jedoch  nicht  einwandfrei  sind,  mochte  ich  mich  auf 
das  Problem  der  direkten  Kernteilung  nicht  einlassen. 
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B.  Die  Fettverdauung. 

a)  Einleitende  Bemerkungen. 

Fur  den  lustologischen  Nachweis  von  Fett  sind  hier  zwei  Metho- 
den  verwendet  worden:  1.  die  Fixierung  der  Versuchstiere  mit 
Osmium-Gemischen  und  2.  die  Fixierung  mit  Formol,  Herstellung 
von  Gefrierschnitten,  Fârbung  mit  Sudan  III  oder  Nilblausulfat. 
Da  die  zweite  Méthode  bei  den  zum  Teil  chitinosen  Wassermilben 
keine  guten  Schnittpràparate  ergibt,  so  wurde  sie  nur  fur  Vergleichs- 
zwecke  verwendet.  Von  den  Osmiumfixierungen  erwies  sich 
diejenige  nach  Flemming  am  vorteilhaftesten,  weil  durch  sie 
klare  histologische  Schnittbilder  erhalten  werden  kônnen.  Der 
bei  anderen  Tiergruppen  oft  erwàhnte  Nachteil,  dass  das  durch 
die  Osmiumsâure  (Os04)  fixierte  Fett  in  Xylol  oder  Toluol  aufgelôst 
wird,  zeigt  sich  bei  den  Wassermilben  nicht,  und  so  braucht  es  fiir 
die  Herstellung  der  Schnittpràparate  keine  besonderen  Methoden. 
Die  nach  Flemming  fixierten  Schnitte  kônnen  ebenfalls  nach  Millot 
gefàrbt  werden;  am  geeignetsten  hat  sich  jedoch  die  Fàrbung  mit 
Safranin  herausgestellt. 

Werden  die  (  )smiumpràparate  nur  bei  sehwacher  \  ergrôsserung 
untersucht,  so  kônnen  die  Exkretkugelchen  leicht  als  fetthaltig 
betrachtet  werden,  denn  dièse  sonst  stark  lichtbrechenden  Kôrner 
sind  in  tiefer  Finstellung  von  einem  dent  lichen,  schwarzen  Ring 
umgeben.  Da  sied  die  Fxkretkugeln  jedoch  bei  den  Fiweiss- 
fixierungen  (z.  13.  nach  einer  Zenker- Fixierung)  genau  gleich 
verhalten,  so  kann  es  sich  hier  unmôglich  um  bette  handeln.  A.uch 
die  kleinsten  Exkretkôrner,  deren  Entstehung  schon  beschrieben 
worden  ist  (siehe  Seite  757)  sind  nach  allen  l^ixierungsmethoden 
immer  schwarz.  Sie  kimnen  darum  bei  einer  oberflachliclien 
Prufung  leicht  als  Fettropfchen  angesehen  werden. 

b)  Vorkommen  des  F  elles  im  Organismus. 

Das  Fett  kann  im  gunstigsten  Falle  an  drei  Orten  nachgewiesen 
werden.  In  einem  gut  ernàhrten  Tier  lindet  es  sich  immer  in  den 
drei  Zelltypen  des  Mitteldarms.  In  den  l-lxkretzellen  ist  es  nur 
selten  vertreten,  da  die  Exkrete  sonst  schon  die  ganze  /elle  ans 
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fullen.  In  den  Eiweisszellen  liegen  einige  wenige  Fettkugeln 
zwischen  den  Eiweisskugeln.  Dagegen  zeichnen  sich  die  Exkret- 
zellen  dadurch  aus,  dass  in  ihnen  das  Fett  in  grossen  Mengen  als 
Reservestoff  aufgespeichert  wird.  Ferner  konnen  in  der  Hypo- 
dermis  von  Hygrobates  longipalpis  kleine  Fettkugeln  beobachtel 
werden;  bei  Limnesia  koenikei  fehlen  dièse.  Schliesslich  finden  sich 
zwischen  den  Dotterplàttchen  der  reifen  Eier  zahlreiche  kleine 
Fettkugeln. 

Bei  Limnesia  koenikei  wird  das  Fett  in  den  Eiweiss-  und  Exkret- 
zellen  immer  in  Form  von  Kugeln  aufgespeichert.  Dièse  konnen 
eine  maximale  Grosse  von  15  fi.  im  Durchmesser  erreichen.  In  den 
Epithelzellen  liegen  immer  zahlreiche,  nach  Osmium-Fixierungen 
schwarz  gefàrbte  Einschlùsse  von  unregelmàssiger  Gestalt,  die  das 
eigentliche  Reservefett  darstellen.  Es  fùllt  die  meist  rechteckigen 
Zellen  vollstàndig  aus,  und  so  nimmt  die  geschwârzte  Fettmasse 
eine  mehr  oder  weniger  rechteckige  Form  an.  Die  einzelnen 
Epithelzellen  sind  bei  einem  gut  ernàhrten  Tier  immer  mit  Fett 
vollgepfropft,  und  so  kann  die  Epithelhohe  maximal  bis  zu  50  y. 
ausgedehnt  werden  (im  Bereich  des  hochschichtigen  Epithels  noch 
hôher  ). 

c)  Der  Fettahbau  bei  langandauerndem  Hungern. 

Es  ist  schon  frùher  erwàhnt  worden,  dass  zuerst  das  Eiweiss  als 
Reservestoff  vom  Organismus  abgebaut  wird.  Dieser  Abbau  erfolgt 
so,  dass  in  sàmtlichen  Eiweisszellen  die  Eiweisskugeln  gleichzeitig 
kleiner  werden  und  nach  6-8  Tagen  verschwunden  sind.  Es  wird 
dabei  keine  bestimmte  Zone  im  Mitteldarm  bevorzugt,  aile  Zellen 
verlieren  ungefâhr  zur  gleichen  Zeit  ihre  eiweisshaltigen  Reserve- 
stoffe.  Ganz  anders  werden  dagegen  die  fetthaltigen  Speicher- 
produkte  abgebaut.  Wird  z.  B.  ein  Exemplar  von  Limnesia 
koenikei,  das  etwa  18  Tage  lang  gehungert  hat,  auf  seine  Fettreser- 
ven  hin  untersucht,  so  kann  in  einem  Querschnitt  folgendes  beo- 
bachtet  werden:  Am  Mitteldarm  der  Versuchstiere  lassen  sich 
zwei  Zonen  unterscheiden,  die,  was  wenigstens  das  Fett  anbetrifft, 
deutlich  voneinander  unterschieden  werden  mûssen.  In  einem  mehr 
oder  weniger  grossen  dorsalen  Gebiet  der  Wassermilbe  findet  sich 
auch  nicht  eine  Spur  von  fetthaltigen  Stoffen.  In  der  entsprechen- 
den  ventralen  Zone  enthalten  sàmtliche  Epithelzellen  das  aufge- 
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speicherte  Fett.  Die  beiden  Zonen  lassen  sir- fi  durch  eine  fast 
scharf  begrenzte  Linie  voneinander  trennen.  Auf  Sagittalschnitten 
lâsst  sich  ebenfalls  eine  solche  horizontale  Trennungslinie  ziehen. 
Auf  genau  durchgefiihrten  Frontalschnit ten  gibt  es  eine  gewisse 
Anzahl  von  dorsal  gelegenen  Schnitten,  auf  denen  die  Darmzellen 
kein  Fett  enthalten.  lin  iibrigen  Teil  der  Schnitte  (also  die  vom 
ventralen  Gebiet  der  Milbe)  sind  sàmtliche  Zellen  mit  Reservefett 
vollgepfropft.  Von  den  Epithelzellen  des  Mitteldarms  werden  also 
beim  Hungern  diejenigen  Zellen  zuerst  fettfrei,  die  im  Tier  dem 


Abb.  12.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Sagittalschnitt  durch  ein  14  Tage  lang  hungerndes  Tier.  Flemming-Fixierung. 
Das  in  den  Darmzellen  liegende  Fett  ist  geschwàrzt.  Sp  =  Speicheldrûsen, 
M  =  Beinmuskulatur,  H  =  Hypoderrnis.  N  =  Niveauflâche  der  Fettreserven. 


Riicken  am  nachsten  liegen.  Der  weitere  Abbau  des  Reservefetts 
erfolgl  dann  so,  dass  das  Niveau  des  Fettes  durch  eine  horizontale 
Trennungsebene  gebildet  wird,  die  bei  andauerndeni  Hungern  nach 
unten  sinkt.  Da  die  beiden  ventralen  I  )arma  usliinhl  ungen,  die 
bekanntliih  bei  Limnesia  koenikei  vom  Darmring  nach  vorn 
entlassen  werden,  in  der  Wassermilbe  am  tiefsten  liegen  (Abb.  1  a), 
so  sind  die  Fpithelzellen  dieser  Blindsàcke  am  langsten  mit  Fett 
beladen.  Bei  Hygrobates  longipalpis  làsst  sich  dieser  autTallende 
l'rozess  der  Mtdtilisierung  der  h'et  I  reser\ en  ebenfalls  verfolgen 
(Abb.  1*2),  nur  mit  dem  l  nterschied,  dass  die  in  der  llypndermis 
gelagerten  Fettkugell)  keinem  Aufhisungsprozess  unterworfen 
sind. 
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Die  Auflôsung  des  Fettes  geht  auf  eine  besondere  Art  vor  sich. 
Wahrend  die  Eiweisskugeln  durch  Kondensation  immer  kleiner 
werden  und  schliesslich  verschwinden,  so  nehmen  die  einzelnen 
Fettklumpen  in  der  t'bergangszone  die  schwarze  Farbe  nicht  mehr 
so  intensiv  an  und  werden  heller,  bis  sie  nicht  mehr  nachgewiesen 
werden  kimnen.  Sie  behalten  jedoch  wahrend  dièses  Umwand- 
lungsprozesses  ihre  ursprungliche  Grosse  bei,  d.  h.  sie  werden  als 
Ganzes  durch  intrazellulàre  Fermente  aufgelost.  Dièse  Umwand- 
lung  dauert  je  nach  dem  Ernàhrungszustande  des  Tieres  verschieden 
lang.  Der  Darm  kann  bei  gewissen  Tieren  schon  nach  10  Tagen 
fettfrei  sein,  bei  anderen  dagegen  erst  nach  30  Tagen. 

d)  Das  Fett  im  Xahrungsbrei  und  seine  Verdauung. 

Die  Nahrungsflùssigkeit  besteht  zum  grossten  Teil  aus  eiweiss- 
haltigen  Stofîen,  das  Fett  ist  darin  je  nach  der  Beute  in  verschieden 
grossen  Mengen  enthalten.  Trotzdem  fur  die  vorliegenden  Unter- 
uchungen  nur  die  Ephemeriden-Larve  Cloëon  dipterum  als 
Beutetier  verwendet  worden  ist,  sind  doch  grossere  Abweichungen 
vom  durchschnittlichen  Fettgehalt  beobachtet  worden.  Dièse 
Unregelmâssigkeiten  lassen  sich  auf  die  Tatsache  zuruckfiihren, 
dass  jeweilen  verschieden  alte  Ephemeriden-Larven  verfùttert 
worden  sind.  Die  jungeren  Larven  enthalten  noch  wenig  Fett,  die 
àlteren  dagegen  sehr  viel.  Es  ist  darum  immer  darauf  geachtet 
worden,  den  Wassermilben  einer  Stufenuntersuchung  ungefahr 
gleich  grosse  C/oè'o«-Larven  als  Futtertiere  zu  geben.  Dabei  hat 
sich  herausgestellt,  dass  Limnesia  koenikei  gerne  die  jungeren  Tiere 
anfàlit,  Hygrobates  longipalpis  eher  die  àlteren.  Die  histologische 
Untersuchung  hat  dementsprechend  bei  Limnesia  einen  relativ 
fettarmen,  bei  Hygrobates  einen  fettreichen  Xahrungsbrei  ergeben. 

In  den  Ephemeriden-Larven  findet  sich  das  Fett  im  Epithel  des 
Mitteldarms  und  im  eigentlichen  Fettkorper.  Durch  die  Ferment- 
wirkung  des  Speicheldrtisensekrets  werden  die  Gewebe  aufgelost 
und  die  Nahrungsflùssigkeit  in  das  Darmlumen  der  Wassermilbe 
gepumpt.  Es  ist  dabei  noch  nicht  abgeklàrt,  ob  das  Fett  zum 
Teil  durch  Lipasen  aufgelost  wird,  oder  ob  es  nur  in  kleinen  Trôpf- 
chen  mitgerissen  wird,  ohne  einer  Fermentwirkung  unterworfen  zu 
sein.  Es  genugt  vorlàufîg  die  Tatsache,  dass  im  frisch  aufgenom- 
menen  Nahrungsbrei  mehr  oder  weniger  zahlreich*3,  kleine  Fett- 
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trnpfchen  entdeckt  werden  kdnnen.  Dièse  liegen  vorerst  oline  eine 
bestimmte  Anordnung  im  Darmlumen.  Nachdem  die  eiweisshaltige 
Nahrungsflûssigkeit  von  den  Darmzellen  aufgenommen  worden  ist, 
sammeln  sich  die  Ferment kùgelchen  an  einigen  Stellen  in  der 
Darmhôhle  an  und  verschmelzen  zu  grôsseren  Kugeln.  Um  das 
weitere  Schicksal  dieser  Fettkugeln  eindeutig  zu  erkennen,  sind 
in  einer  Stufenuntersuchung  nur  solche  Tiere  verwendet  worden, 
deren  I  hirmepit  hel  nach  làngerem  Hungern  keine  Fettreserven 
mehr  enthalten  haben.  Es  wird  darum  nach  einer  Osmium- 
Fixierung  nur  das  Fett  des  Nahrungsbreis  geschwârzt.  In  den 
ersten  zwei  Tagen  nach  der  Fiitterung  liegen  die  grossen  Fett- 
klumpen  im  Darmlumen,  ohne  dass  eine  Verânderung  vor  sich  zu 
gehen  scheint.  Von  der  48.  Stunde  an  kônnen  nun  in  den  Exkret- 
zellen  ebenfalls  grosse,  geschwàrzte  Kugeln  entdeckt  werden,  und 
da  die  Zahl  der  im  Darmlumen  liegenden  Fettklumpen  in  dem 
Grade  abnimmt  als  die  Exkretzellen  immer  mehr  mit  Fettkugeln 
beladen  sind,  so  muss  eben  angenommen  werden,  dass  die  Exkret- 
zellen das  Fett  der  Nahrungsflûssigkeit  aufnehmen  kdnnen.  Dièse 
Aufnahme  erfolgt  durch  einen  phagocytâren  Prozess,  denn  die 
Fettkugeln  werden  im  Darmlumen  nicht  aufgeldst,  sondern  werden 
als  Ganzes  von  den  Exkretzellen  aufgenommen.  Es  finden  sich 
daher  in  den  Exkretzellen  Fettkugeln,  die  die  gleiche  Grosse  haben 
wie  diejenigen,  die  noch  im  Darmlumen  liegen.  Da  schon  frùher 
gezeigt  worden  ist,  dass  die  Exkretzellen  auch  Gewebereste  zu 
phagocytieren  vermdgen,  so  kann  die  Phagocytose  der  fetthaltigen 
Stoffe  nicht  als  eine  Ausnahmeerscheinung  bewertet  werden. 

Die  Aut'nahme  der  Fettkugeln  geht  sehr  langsam  vor  sich,  denn 
fiinf  Tage  nach  der  Fiitterung  kônnen  im  Darmlumen  von  Limnesia 
koenikei  immer  noch  einzelne  Fettklumpen  verfolgt  werden.  Bei 
Hygrobates  longipalpis  wird  das  Fett  ebenfalls  nur  langsam  phago- 
cytiert,  und  da  in  diesem  Versuchstier  der  Nahrungsbrei  bedeutend 
fetthaltiger  ist  (siehe  nben),  und  ein  Tag  nach  der  Fiitterung 
schon  vvieder  eine  neue  Beute  angefallen  wird,  so  kann  das  Darm- 
lumen manchma]  so  mit  Nahrungsfett  vollgepfropft  sein,  dass  die 
Aufnahme  neuer  Nahrungsflûssigkeit  verunmôglichl  wird.  Es 
scheint  auch,  als  ub  das  Fett  bei  alten  Tieren  bciltMilciid  langsamer 
phagocytiert  wird,  denn  bei  YYeibchen,  die  mit  Kiern  jirall  gefiilll 
sind.  liegen  die  Fettkugeln  bedeutend  langer  im  Darmlumen  als 
bei  jungeren  Tieren. 
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Das  von  den  Exkretzellen  phagocytierte  Fett  bleibt  nicht  lange 
in  den  Zellen  liegen.  Es  erfàhrt  eine  rasche  intrazellulàre  L'm- 
wandlung,  denn  sobald  die  letzten  Fettkugeln  im  Darmlumen 
verschwunden  sind,  lasst  sich  auch  das  Fett  der  Exkretzellen 
nieht  mehr  nachweisen. 

e)  Die  Bildung  von  Fett  aus  Eiweiss. 

Es  ist  schon  frûher  darauf  hingewiesen  worden,  dass  das  von 
den  Mitteldarmzellen  aufgenommene  Eiweiss  in  Fett  umgewandelt 
wird.  Yersehiedene  Grûnde  sprechen  zu  Gunsten  dieser  Behaup- 
tung: 

1.  Werden  Tiere  von  Limnesia  koenikei,  deren  Epithelzellen 
kein  Fett  mehr  gespeichert  haben,  mit  jungen  Ephemeriden-Larven 
gefuttert,  so  enthàlt  der  Xahrungsbrei  nur  geringe  Fettmengen. 
Das  Eiweiss  wird  auf  die  sehon  besehriebene  YVeise  von  den  Eiweiss- 
zellen  aufgenommen  und  intrazellulàr  verdaut.  Am  Schluss  dieser 
Y  erdauung  kônnen  zwischen  den  dunkeln  Eiweissvakuolen  mehrere 
geschwàrzte  Fettkugeln  beobachtet  werden.  Da  das  Fett  des 
Nahrungsbreis  noeh  nicht  phagocytiert  worden  ist.  bleibt  nichts 
anderes  iibrig  als  anzunehmen,  dass  aus  dem  Eiweiss  Fett  ent- 
standen  sein  muss.  Dièses  wird  nicht  in  der  Eiweisszelle  aufge- 
speichert,  sondern  gelangt  auf  eine  uns  unbekannte  Art  durch  die 
Zellmembran  in  die  Epithelzellen. 

2.  Das  histologische  Studium  der  Eiweisszellen  spricht  ebenfalls 
zu  Gunsten  unserer  Théorie.  Der  sonderbare  Umwandlungsprozess, 
der  aus  dem  Eiweiss  das  Reservefett  entstehen  làsst,  ist  schon 
beschrieben  worden  (siehe  Seite  749).  Die  grossen  Kugeln,  die  um 
die  30.  Stunde  gebildet  werden  und  deren  Fàrbbarkeit  abnimmt, 
sind  zu  auffallend,  als  dass  sie  ubersehen  werden  konnen.  Sie 
liegen  in  einer  deutlichen,  von  Plasma  begrenzten  Yakuole,  die 
auch  dann  noeh  bestehen  bleibt,  wenn  die  Kugel  in  ihrem  Innern 
kleiner  wird  und  verschwindet.  Da  mit  dem  Osmium-Test  gezeigt 
werden  kann,  dass  dièse  Vakuolen  nun  Fett  enthalten,  so  folgt 
auch  aus  dieser  Beobachtung,  dass  der  eiweisshaltige  Nahrungsbrei 
intrazellulàr  in  Fett  umgewandelt  wird. 

3.  Auch  die  Exkretzellen  vermogen  das  aufgenommene  Eiweiss 
in  Fett  zu  verwandeln.  Die  zahlreichen  kleinen  Eiweisskugeln 
(ca.  3  u.  gross),  die  in  der  peripheren  Zone  der  Exkretzellen  wàhrend 


Y  E  R  I>  A  U  l  N  GS  Y(  >  HG  A  N  G  E    I!  K  I  HYDRACARINEN 


7»î!) 


der  Verdauung  entstehen,  verlieren  bei  einer  Zenker-Fixierung 
ebenfalls  ihre  Farbe  in  de  m  Grade,  als  sic  naeh  der  Hemming- 
Fixierung  zunehmend  geschwàrzt  erscheinen,  so  dass  dann  um  die 
48.  Stunde  nach  Beginn  des  Saugaktes  die  1< I < ■  i r i < •  n  Fettkugeln  in 
<len  Rxkretzellen  eine  entsprechende  Randzone  bilden  konnen. 
Dièse  Zone  verscbwindet  jedoch  bald,  und  es  ist  anzunehmen,  dass 
dièses  Ketl  entweder  sol'orl  verarbeifel  oder  dureli  die  Zelhvande 
in  die  Epithelzellen  verlagert  wird. 

Die  Feststellung,  dass  bei  den  Wassermilben  das  Eiweiss  in 
Fett  uingewandelt  wird,  dûrfte  kaum  bezweifelt  werden.  In  der 
Literatur  sind  iiber  dasselbe  Phànomen  bei  anderen  Tiergruppen 
mehrere  entsprecbende  Beobachtungen  zn  fin  den.  So  baben  z.  B. 
Willier,  Hyman  und  Rifenburg  (1925)  in  ihrer  Arbeit  iiber  die 
Venlauung  bei  Trieladen  zeigen  konnen,  dass  das  in  den  Darm- 
zellen  gespeicherte  Fett  aus  dem  Nahrungseiweiss  entstehen 
muss.  Der  chemische  Werdegang  der  Fettbildung  ist  von  diesen 
Autoren  nieht  endgiiltig  abgeklârt  worden,  obgleich  von  ihnen 
vermutet  wird,  dass  die  Bildung  des  Fettes  auf  die  folgende  Art 
vor  sich  gehen  sollte: 

Eiweiss  -  -  Aminosàuren  —  Deaminosàuren  —  hiihere  Fett- 
sàuren  —  Fett. 

Da  die  kleinniolekularen  Aufsj)altungsprodukte  histulngisrh 
nicht  nachgewiesen  werden  konnen,  so  kann  dièse  Hypotbese 
selbstverstandlii  li  niclit  auf  ihre  Riclitigkeit  liin  gepriil't  werden. 

Von  grosser  Bedeutung  ist  schliesslich  noch  die  Frage,  wo  letzten 
Kndes  das  l'ett  m  der  Zelle  entsteht.  Zwei  Ansichten  stehen  sich 
hier  gegenùber: 

L.  Das  Fett  wird  in  l<leinen  Triipfchen  iin  IMasma  gebildel 
und  versehniilzt  dann  zu  gnisseren  Kugeln. 

2.  Das  Fett  entsteht  in  einer  Vakuole,  wobei  das  Plasma 
keinen  wesentlieben  Anteil  an  dieseni  Brozess  zu  liaben 
scheint. 

Es  ist  mir  nie  gelungen,  das  Fett  in  kleinen  Triipfchen  in  den 
Darmzellen  zu  entdecken,  und  der  oben  bescliriebene  Brozess  der 
Umwandlung  von  Eiweiss  in  Fett,  der  weuigstens  bei  Limnesia 
koenikei  in  einer  Vakuole  st attzulinden  scheint,  spricht  cher  fur 
die  zweite  Auffassung.   Trotzdem  môchte  ich  mich  auf  keine  der 

Revue  Suisse  de  Zool.  T.  45  1933.  55 


770 


CARL  BADER 


beiden  Ansichten  festlegen,  denn  es  ist  auch  moglich,  dass  die 
Umwandlung  von  Eiweiss  zu  Fett  im  Plasma  in  so  kleinen  Mengen 
vor  sich  geht,  dass  dièse  kleinsten  Trôpfchen  mikroskopisch  nicht 
nachzuweisen  sind  und  erst  beim  Zusammenfliessen  in  der  Vakuole 
siclitbar  werden. 

Der  bei  den  Insekten  so  typisch  ausgebildete  Fettkorper 
zwischen  Darm  und  Hypodermis  fehlt  den  Hydracarinen  vollig. 
Auch  das  bei  Spinnen  beschriebene  Zwischengewebe  (interstitielles 
Gewebe  Millots)  ist  nicht  ausgebildet.  Cboneberg  (1888)  will 
zwar  bei  den  von  ihm  untersuchten  Wassermilben  einen  Fett- 
korper entdeckt  haben.  Es  handelt  sich  aber  dabei,  wie  dies  durch 
Thor  (1902)  spater  gezeigt  worden  ist,  nur  um  gewisse  Ovarial- 
zellen,  die  im  weiblichen  Tier  zwischen  Mitteldarm  und  Hypodermis 
liegen.  Da  den  Hydracarinen  ein  eigentlicher  Fettkorper  abgeht, 
so  werden  die  Darmzellen  in  den  Dienst  der  Fettspeicherung 
gestellt.  Die  Anwesenheit  von  Fett  in  der  Hypodermis  von  Hygro- 
bates  longipalpis  kann  kaum  als  Speicherung  von  Reservestoffen 
betrachtet  werden,  denn  dièse  kleinen  Fettkugeln  verschwïnden 
auch  bei  lang  andauerndem  Hungern  nicht.  Dasselbe  gilt  auch  fur 
die  fetthaltigen  Trôpfchen  in  den  reifen  Eiern. 


C.  Glykogen. 

Das  Glykogen  làsst  sich  in  winzigen  Trôpfchen  in  denGeweben 
der  Wassermilbe  nachweisen.  Da  die  Best'sche  Méthode  (Fixierung 
nach  Carnov)  bei  dem  untersuchten  Material  nur  selten  einwand- 
freie  Beobachtungen  zulasst,  so  wurden  keineStufenuntersuchungen 
durchgefûhrt.  Das  Glykogen  findet  sich  vor  allem  in  wachsenden 
Eiern,  in  der  Hypodermis  und  in  der  quergestreiften  Beinmus- 
kulatur.  Es  ist  ferner  in  kleinsten  Mengen  mit  dem  Xahrungsbrei 
vermischt  und  wïrd  bei  der  Verdauung  von  den  Darmzellen  auf- 
genommen.  Die  wrenigen  Beobachtungen,  die  bei  den  Verdauungs- 
serien  gemacht  worden  sind,  genûgen  jedoch  nicht,  um  hier  genaue 
Angaben  iiber  den  Stofîwechsel  des  Glykogens  zu  geben. 
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IV.  Das  Exkrktionsorgan. 

A.   Morphoîogischer  Bau. 

Das  Exkretionsorgan  ist  wohl  das  auffâlligste  Organ,  das  bei 
lebenden  Hydracarinen  beobachtet  werden  kann.  Es  liegt  als 
unpaarer  Schlauch  auf  dem  Mitteldarm  und  wird  wegen  seiner 
dorsalen  Lage  von  den  âlteren  Autoren  auch  als  Riickengefâss 
bezeichnet.  Seine  weisse  Farbe  verdankt  es  den  hellen  Guanin- 
kristallen,  die  in  grosser  Menge  in  ihm  aufgespeichert  werden.  Bei 
den  Landmilben  besteht  dièses  Organ  aus  zwei  Exkretions- 
schlauchen  (auch  als  Malpighische  Gefàsse  bezeichnet).  Dièse 
miïnden  in  den  Enddarm  ein,  und  so  werden  durch  die  sogenannte 
Analôffnung  nicht  nur  die  unverdaulichen  Nahrungsreste  vom 
Mitteldarm  entleert,  sondern  auch  die  gwaninlialtigen  Exkretstolïe 
des  Exkretionsorgans.  Da  bei  den  Wassermilben  der  Enddarm 
zurùckgebildet  worden  ist,  so  wird  die  Analôffnung  zum  eigent- 
lichen  Exkretionsporus.  Das  Exkretionsorgan  steigt  von  diesem 
ventral  gelegenen  Porus  zwischen  dem  Mitteldarm  senkrecht  in  die 
Hôhe  und  erstreckt  sich  auf  der  dorsalen  Seite  zuerst  nach  vorne. 
Im  allgemeinen  ist  das  Exkretionsorgan  bei  den  Hydracarinen  als 
unpaarer  Schlauch  ausgebildet,  doeli  svird  seine  paarige  llei  kuid'l 
manchmal  noch  vom  durch  eine  Y-formige  Gabelung  angedeutet. 
Bei  Hygrobates  longipalpis  ist  die  paarige  Anlage  des  Exkretions- 
organs noch  sehr  deutlich  zu  erkennen  (Abb.  13)",  denn  der  dorsale, 
médiane  Schlauch  gabelt  sich  im  vorderen  Drittel  in  zwei  Àste, 
die  zueisl  seitwarts  aiiseinander  gtdien  und  dann  auf  jeder  Seite 
wieder  nach  hinten  ziehen.  Durch  zahlreiche  kleine  Veràstelungen 
wird  die  Oberdache  des  Organs  noch  vergriissert.  Bei  Limnesia 
koenikei  ist  die  Verschmelzung  so  weit  gegangen,  dass  bei  gewissen 
Tieren  eine  paarige  Anlage  kaum  mehr  vermutet  werden  kann 
(Abb.  14).  Schaub  (1888)  hat  das  Exkretionsorgan  bei  Hydry- 
phantes  isoliert  und  dabei  zeigen  konnen,  dass  keine  offene  Ver- 
bindung  zwischen  Mitteldarm  und  Exkretionsorgan  existiert. 
Dièse  Beobachtung  kann  durch  das  histologische  Studium  leicht 
heslàtigt   werden.     Die   Exki'et  innssrhlauehe  liegen  minier  dieht 
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il. mu  | )armgewebe  an  und  erstreoken  sich  vorne  so  weit,  dass  auch 
die  Speicheldrùsen  noch  von  ihnen  berùhrt  werden. 

Da  das  ..Riickengefâss"  sehr  auffàllig  ist,  so  ist  es  verstàndlich, 
dass  gémisse  Autoren  frùher  versueht  haben,  fur  die  Bestimmung  der 
Hydracarinen  auch  die  Form  des  Exkretionsorganes  zu  berùck- 
sichtigen.  Dass  sàmtliche  Versuche  misslingen  mussten,  kann  durch 
die  folgende  Beschreibung  gezeigt  werden:  Es  ist  sehon  frùher 
ausgefuhrt  worden,  dass  fur  das  Studium  der  Verdauungsvorgânge 
hungernde  Tiere  verwendet  werden  mùssen.  Es  hat  sich  nun  bei 
meinen  Versuchen  bald  herausgestellt.  dass  das  Exkretionsorgan 
bei  Hungertieren  immer  eine  maximale  Ausdehnung  aufweist. 
V\  erden  dièse  Tiere  gefûttert,  so  wird  gegen  Ende  des  Saugaktes  das 


Abb.  13.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Dorsalansicht  eines  Vei-suchstieres  wâhrend  einer  Verdauungsphase.  a  = 
3  Tage  gehungert.  b  =  7  Stunden  nach  Beginn  des  Saugakts,  c  =  12  Tage 
gehungert.   Auf  dem  dunkel  punktierten  Mitteldarm  liegt  das  weisse  Exkre- 

tionsgefàss. 

Exkretionsgefass  immer  entleert.  Eine  milchige  Masse  fliesst  aus 
dem  Exkretionsporus  und  vermischt  sich  mit  dem  Wasser.  Befindet 
sich  das  Tier  gerade  am  Boden  des  Gefàsses,  so  bleibt  die  Exkret- 
masse  noch  etwa  eine  Stunde  mehr  oder  weniger  zusammengeballt 
und  lôst  sich  nur  langsam  auf.  Dièses  Exkret  besteht  aus  einer 
Menge  runder  Korperchen,  die  eine  starke  Molekularbewegung 
besitzen.  Im  auffallenden  Licht  sind  dièse  Guaninkristalle,  denn 
nur  um  solche  kann  es  sich  hier  handeln,  weiss,  bei  durchfallendem 
Licht  dagegen  schwarz. 

Die  Entleerung  des  Exkretionsorgans  steht  in  einem  bestimmten 
Zusammenhang  mit  der  Fiitterung.  Es  ist  mir  bei  den  Yersuchs- 
tieren  nie  gelungen,  eine  Entleerung  ausserhalb  der  Zeit  des 
Saugaktes  zu  beobachten.   Sàmtliche  Tiere  entleeren  1-3  Stunden 
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nach  Beginn  der  Fiitterung  den  Enhalt  ihres  Buckengefàsses.  Der 
Darm  wird  durch  die  aufgenommene  Nahrungsfliissigkeit  an  die 
Korperwandung  gedrûckt,  und  so  entsteht  ein  Druck  auf  das 
Exkret ionsorgan.  Die  Entleerung  erfolgt  einzig  und  allein  durch 
diesen  Druck,  denn  eine  eigene  Muskulatur  fur  die  Kontraktion  des 
Organs  ist  niclit  ausgebildet.  Eine  vollige  Entleerung  des  Inhalts 
findet  wâhrend  des  Saugaktes  nie  statt,  denn  der  médiane  Schlauch 
enthàll  immer  eine  kleinere  Menge  von  Guaninkristallen.  Beim 
Eixieren  der  Tiere  wird  in  vielen  Italien  der  gesamte  Inhalt  entleert. 
Das  Exkretionsgefàss  fallt  zusammen  und  ist  auf  Schnitten  sehr 
schwer  nachzuweisen.  In  Ausnahmefallcn  kann  es  vorkommen,  dass 
beim  Betrachten  der  lebenden  Versuchstiere  unter  dem  Mikroskop 
die  Exkretmasse  durch 
den  I  )nick  des  I  >eckglases 
ausgestossen  w  ird.  I  lie 
Entleerung  wird  also 
durch  cinen  niechanischen 
oder  chemischen  Beizaus- 
gelust.  Bei  Spinnen  liât 
Millot  âhnliche  Beo- 
bacht  ungen  gemacht.  Die 
Entleerung  der  in  der 
Kloake    liegenden  Kot- 

masse  erfolgt  bei  diesen  a  =  3  Wochen  gehungert,  b  =  3  Stunden  aach 
Tieren  entweder  nach  der  Beginn  des  Saugakts. 

Einwirkung  psychischer 

Beize  oder  in  den  weitaus  meisten  Fàllen  erst  dann,  wenn  der 
Nahrungsbrei  in  das  Lumen  des  Mil  leldanns  eindringt.  Mutas 
(l!»2H)  bal  bei  .4 rrenurus- Arten  entsprechende  Beobachtungen 
gemacht,  nur  behauptet  er,  dass  das  Exkretionsorgan  wàhrend 
einer  Futterung  mehrmals  entleert  wird.  I<  h  habe  bei  meinen 
Versuchstieren  immer  nur  eine  cinmalige  Entleerung  beobachtet. 

Làsst  man  die  Tiere  làngere  Zeit  hungern,  so  dehnt  sich  das 
weisse  Rûckengefàss  immer  mehr  ans,  und  schliesslich  erscheinen 
dièse  Tiere  beinahe  weiss.  Das  Berùhren  mit  einer  Pipette  hat  dann 
eine  sofortige  Entleerung  zur  Kulge. 

Das  Verhalten  der  extremen  Hungertiere  deutct  nun  daratif 
hin,  dass  das  Exkret  ionsorgan  der  Hydrnrarinen  dauernd  arbeitiM. 
Die  Bildung  der  Guaniid<iistalle  ist  wahrend  der  intrazellulàren 


Abb.  14.  —  Limnesia  koenikei. 
Dorsalansicht  eines  Versuclistieres. 
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Verdauung  am  stàrksten,  und  man  kann  darum  die  Ansicht 
vertreten,  dass  gewisse,  in  den  Darmzellen  entstandene  Exkret- 
stoffe  durch  die  Zellmembran  diffundieren  und  so  in  das  Exkretions- 
organ  gelangen  kônnen.  Da  aber  wàhrend  des  Hungerns  weiter 
guaninhaltige  Kristalle  produziert  werden,  so  kann  man  in  dieser 
Tatsaehe  eine  Stiitze  fur  eine  Hypothèse  Millots  sehen.  Dieser 
Autor  liât  namlich  beobachtet,  dass  bei  den  Spinnen  die  Ausschei- 
dung  von  Guaninkristallen  dann  ihr  Maximum  erreicht,  wenn  das 
Tier  von  seinen  Reservestoffen  leben  muss.  Da  die  .,Malpighischen 
Gefasse"  reich  verzweigt  sind  und  an  aile  wichtigen  Organe 
angrenzen,  so  kann  Millot  mit  Recht  behaupten,  dass  die  Ausschei- 
dungsprodukte  des  Exkretionsorgans  aus  allen  Geweben  des  Tieres 
stammen,  und  dass  die  Guaninkristalle  als  Endprodukte  des 
Stoffwechsels  aller  Gewebe  betrachtet  werden  miissen.  Die 
Exkrete,  die  durch  die  intrazellulare  Verdauung  des  Nahrungsbreies 
entstehen,  werden  hingegen  durch  den  Enddarm  ausgestossen. 
Da  bei  den  Wassermilben  der  Mitteldarm  geschlossen  ist,  so  bleiben 
dièse  Darmexkrete  in  den  Zellen  liegen. 


B.  Histologischer  Baa. 

Fïir  das  histologische  Studium  des  Exkretionsorgans  sind  die 
Versuchstiere  sehr  ungiinstig,  und  so  kônnen  nur  wenige  Angaben 
gemacht  werden.  Die  Wandung  des  Organs  ist  bei  Hygrobates 
longipalpis  aus  einem  2-6  [x  hohen,  plasmatischen  Syncytium 
aufgebaut.  Die  Kerne  sind  etwa  12/6  jx  gross  und  enthalten  immer 
mehrere  Nucleoli.  Der  Bildungsort  der  Guaninkristalle  ist  bei  den 
Versuchstieren  nicht  entdeckt  worden.  Neben  den  zahlreichen 
Kristallen,  die  einen  maximalen  Durchmesser  von  3  y.  haben, 
kônnen  bis  zu  12  y.  grosse  Vakuolen  festgestellt  werden,  die  auf 
ungefàrbten  Schnitten  eine  violette  Farbe  annehmen.  Dièse 
Vakuolen  liegen  in  geringer  Zahl  im  Lumen  des  Exkretionsorgans. 
Da  sie  zu  allen  Zeiten  wàhrend  der  Verdauung  nachzuweisen  sind 
und  auch  bei  Limnesia  koenikei  ausgebildet  werden,  so  muss  damit 
gerechnet  werden,  dass  sie  eine  bestimmte  Funktion  ausùben. 
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V.  Speicheldrûsen. 

A.  Anatomie  und  Histologie. 

Wie  schon  erwàhnt  worden  ist,  sind  die  Hydracarinen  Tiere  mit 
extrakorporeller  Verdauung.  Dièse  Verdauungsart  ist  nur  bei 
solchen  Tieren  moglich,  die  eine  fermenthaltige  Flussigkeit  in  ihre 
Beute  pressen  kônnen,  so  dass  die  Gewebe  weitgehend  aufgelôst 
werden.    Innerhalb  der  Gruppe  der  Arthropoden  wird  dièse  vor- 


Darm  Gehirn 


Abb.  15.  —  Piona  coccinea. 

Schematisierte  Dorsalansicht  des  vorderen  Kôrpergebiets.  Lage  und  Verteilung 
der  Speicheldrûsen.  Bezeichnungen  siehe  Text.  Auf  der  linken  Seite  sind  die 
Ausfuhrgânge  der  Driisen  eingezeichnet  worden. 

verdauende  Flussigkeit  entweder  von  den  Drùsenzellen  des  Mittel- 
darmepithels  geliefert,  oder  sie  stammt  ans  den  Speicheldrûsen. 
Die  erste  Moglichkeit  wird  bei  vielen  Insekten  verwirklicht  (Carabus, 
M i/rmeleo-haryen  etc.),  die  zweite  bei  Milben.  Wie  spàter  gezeigt 
werden  soll,  komrat  bei  den  Wassermilben  das  Ausstossen  eines 
Mitteldarmsekrets  nichl  in  Frage,  und  so  tnuss  das  Speicheldriisen- 
sekret  die  Ynrverdauung  ganz  iihernelunen.  I  )a  diesc  sehr  intensiv 
ist,  so  ist  es  durchaus  verstàndlicli,  dass  die  Speicheldrûsen  in 
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einer  starken  Ausbildung  vorhanden  sind.  Sie  liegen  als  grosse 
acinose  Organe  im  Vorderende  des  Kdrpers,  teils  noch  unter  und 
zwischen  den  drei  vorderen  Darmlappen,  teils  im  darmfreien 
vordersten  Gebiet  (Abb.  15). 

Es  ist  iiberaus  schwierig,  auf  Grund  der  Literaturangaben  einen 
Einblick  in  die  Lagebeziehungen  der  Speicheldrusen  zu  bekommen. 
Es  muss  daher  zuerst  versucht  wenlen,  di<j  Deiilungeri  und  15»'- 
zeiclmungen  der  l'rûheren  Autoren  miteinander  zu  vergleichen, 
dainit  das  l'roblem,  dièse  Organe  bei  den  verschiedenen  Gattungen 
zu  homologisieren,  soweit  als  môglich  abgeklart  werden  soll. 

Da  in  einer  spàter  erscheinenden  Arbeit  gezeigt  werden  kann, 
dass  Eylais  im  System  der  Hydracarinen  eine  Sonderstellung  ein- 
nimmt,  so  ist  es  unnotig,  die  Arbeit  von  A.  Croneberg  (1878) 
weiter  zu  beriicksichtigen.  Die  fiir  das  Gebiet  der  Speicheldrusen 
wichtigste  Untersuchung  stammt  auch  hier  von  Sig  Thor  (1903). 
Auf  Grund  seiner  Studien  an  Enjïhnn'us  und  Hyncholophus  unter- 
scheidet  er  sieben  Drùsenpaare,  die  er,  wenn  auch  meist  vergeblidi. 
bei  den  Wassermilben  nachzuweisen  versucht.  Dann  vergleicht 
er  seine  Ergebnisse  mit  denen  der  friihern  Autoren  Schaub  (1888) 
und  Michael  (1895)  und  identifiziert  die  Namen  der  verschiedenen 
Driisen  von  Lundbladia  (Thyas)  und  Hydryphantes  (Hydrodroma) 
mit  den  von  ihm  eingefûhrten  Bezeichnungen.  Dabei  sind  ihm 
zwei  Fehler  unterlaufen;  er  zweifelt  nâmlich  daran,  dass  seine 
,,Glandulae  reniformes",  die  er  den  "reniform  glands"  Michaels 
richtig  gleichstellt.  mit  den  lateralen  Munddriisen  Schaubs  ver- 
oliclnMi  weM'den  iniissen  und  setzt  dahfr  in  seiner  Aufstellung  ein 
vôllig  unberechtigtes  Fragezeichen.  Weiterhin  stellt  er  die  medianen 
Munddriisen  Schaubs  mit  seinen  Glandulae  oesophageales  ante- 
riores  (5°)  gleich.  Wenn  er  aber  die  ..quadrate  glands"  Michaels 
seinem  dritten  Paare  zuordnet,  so  ist  es  vollstàndig  unerklârlich, 
warum  er  die  medianen  Munddriisen  Schaubs  nicht  auch  seinem 
dritten  Paare  gleichsetzt.  Das  Studium  der  THOR'schen  Arbeit 
wird  noch  dadurch  erschwert,  weil  in  seiner  Aufstellung  iiber  die 
Speicheldrusen  ein  Druckfehler  vorhanden  ist  ;  denn  das  fiïnfte 
Paar  muss  mit  „Glandulae  oesophageales  anteriores"  (und  nicht 
mit  posteriores)  bezeichnet  werden.  Schon  Lundblad  (1930)  hat 
auf  dièse  Unregelmàssigkeiten  zura  Teil  aufmerksam  gemacht  und 
hat  eine  bedeutend  bessere  Bezeichnungsweise  eingefiihrt,  die 
auch  hier,  mit  einer  Modifikation,  eingehalten  werden  soll. 
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\h!  Grund  genauer  I  ntersuchungen  an  Hygrobates  longipalpis, 
Limnesia  koenikei  und  Pionn  coi-rincu  Yeisiifhc  rh  eme  \ < »r-l;i iifî j^e 
Aufstellung  der  Speicheldriisen  zu  geben.  Dièse  Aufstellung  kann 
jedocli  ersl  dann  als  endgiiltig  betrachtel  werden,  wenn  sir  durch 
eine  vergleichend-anatomische  I  ntersuchung  moglichsl  vielcr 
Gattungen  auf  dire  Richtigkeit  lnn  gepriifl  wiinlrn  isl.  Irli  1 1 ; i lu- 
auf  eine  solche  Studie  vorlaufig  verzichtet,  weil  sir  das  Haupt- 
problem  dieser  Arbeit,  nàinlich  die  Yerdauung,  niclil  beeinflussen 
kann. 

Die  Speicheldriisen  der  Hydracarinen  werden  m  dieser  Studie 
folgendennassen  bezeichnel  : 

I)  Glandulae    tubulares   (Thor)         tiihular   s;i I i \;t iv  glands 

(  M  M  II  \  I  I  -  )  >r  II  1,1  I  ]  i  ■  1 1  t'i  H'II  I  I  •_!'!'    \]  Il  lu  |(  I  III  Si 'Il    (  Si  II  \  I   I!  )  <  '. 

(Ll'NDBLAn)  ('. 

_!)  Glandulae  reniformes  (Thor)        reniform  salivary  glands 
(Mien  a  kl)      seitliche  nierenfiirmige  Munddriisen  (  Si  m  \  i  b) 
\  (l.i  ndbi  vu)       Latéral  (A)       L(A  ). 

ii  Glandulae  dorsales  anteriores  (Thor)        quadrate  glands 
(Michael)  médiane     nierenforrnige     Munddriisen  .' 

(Si  h  m  h)       |;  (l.i  ndbi  vn)       Médian  (13) 

i)  Glandulae  dorsales  posteriores  (Thor)        quadrate  glands 
(Mn  h  vei  )      médiane  nierenforrnige  Munddriisen  ?  (Si  h  w  b) 
K  (l.i  ndbi  vn)       Médian  (K)  '///.'y. 

>)  (  i  la  ml  ii  lac    uesuphageales    anteriores    (Thor)  reniform 
salivary  glands  (Mn  iiaei.)      seitliche  nierenforrnige  Mund- 
driisen .' .'  (Si  n  \  i  b)        I  »  (  I  .i  ndbi  vu)        Latéral  (I )) 
L(D). 

fi)  Glandulae  oesophageales  posteriores  (  Thor)      fourt h  salivary 
glands  (Michaei.)       V  (Li:n n bi.ad)  /■'. 

/)  Glandulae    trachealis    impar  azygous    salivary  gland 

(Michaei.)       (    (  L  r  m )  b  l  a  i >  )  G. 

Die  Krgebnisse  der  Poi.i.oi  icschen  I  ntersuchung  ( ISÎ(S)  iiber  die 
Anatomie  \i>n  ffydrachna  inertnis  siml  hier  nichl  heriieksichtigl 
\m  »  r  ■  «  lr  n .  \\  1 1 1 1 1  Mal  a  1 1  «  •  h  1 1  icsc  i'  \  u  1 1  >r  eine  t  ubulose  Driise  gef  unden. 
Weiter  beschreibl  er  auch  eine  latérale  Driisengruppe,  die  ans  zwei 
kleinen  runden  Organen  bestehl  (wahrscheinlich  l.(\)  und  L(D)), 
und  eine  médiane  Gruppe  mil  einer  grossen,  runden  Driise  (M(K)) 
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und  einer  kleinen  unregelmàssigen  Drùse  (M(B)).  Die  Beschrei- 
bungen  Pollocks  sind  jedoch  viel  zu  knapp,  als  dass  die  einzelnen 
Drùsen  eindeutig  in  das  oben  stehende  Schéma  eingereiht  werden 
kônnten. 

Es  muss  betont  werden,  dass  die  obige  Homologisierung  nur  auf 
Grund  der  Lage  der  Drùsen  und  ihrer  Ausfuhrgange  erfolgt  ist, 
dass  aber  der  histologische  Bau  fur  dièses  Vorgehen  gar  nicht 
berùcksichtigt  worden  ist. 

Die  schlauchfôrmige  o  d  e  r  tubulôse  Drùse 
ist  von  allen  Autoren  richtig  erkannt  worden,  denn  sie  ist  durch 

ihren  Bau  so  auffallend.  dass 


Abb.  16.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Lage  und  Verteilung  der  Speicheldrûsen  (Sagittalansicht).  M(B|  und  M(Ei 
sind  in  die  Ebene  der  lateralen  Drûsengruppe  projiziert  worden.  Bezeichnungen 

siehe  Text. 


bildung  16  gibt  ihren  Verlauf  bei  Hygrobates  longipalpis  wieder; 
es  lassen  sich  an  dieser  Drùse  deutlich  drei  Teile  unterscheiden: 
1.  ein  langer,  stark  gewundener  Schlauch  mit  einem  deutlichen 
Stâbchensaum  ;  2.  ein  etwas  dickerer  Gang  ohne  Stâbchensaum, 
und  3.  ein  Reservoirteil.  Je  nach  der  Gattung  ist  der  Verlauf 
der  schlauchfôrmigen  Drùse  verschieden.  Die  Glandula  tubularis 
scheint  sàmtlichen  Hydracarinen  eigen  zu  sein.  Sie  soll  zwar  nach 
van  Yleet  (1897)  in  Limnochares  aquatica  fehlen;  es  ist  mir  aber 
gelungen.  dièse  Drùse  auch  in  dieser  Gattung  einwandfrei  nachzu- 
weisen.  Der  geschlàngelte  Teil  der  Drùse  liegt  immer  dicht  dem 
Mitteldarm  an.  der  an  dieser  Stelle  durch  das  hochschichtige 
Epithel  ausgezeichnet  ist.  Ob  das  enge  Zusammenwachsen  dieser 
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beiden  Organe  eine  Bedeutung  f tir  die  Funktion  der  Driïse  besitzt, 
kann  nicht  beurteilt  werden;  jedenfalls  ist  keine  offene  Verbindung 
zwischen  Darm  und  Driise  nacbzuweisen. 

Die  tubulôsen  Driisen  sind  von  Thor  als  nmgewandelte  Malpig- 
hische  Gefâsse  betrachtet  worden.  Er  nimmt  an,  dass  durch  den 
Verlust  des  Enddanns  dièse  Organe  ihre  Exkrete  nicht  mehr  in 
den  Enddarm  entleeren  konnten.  Daher  haben  sie  sicli  losgelost 
nnd  haben  ihre  Funktion  geândert.  Sie  treten  in  den  Dienst  der 
Sekretion  ein  und  ergiessen  ihre  Sekrete  in  den  Vorderdarm. 
Dièse  Hypothèse  wird  von  Thor  durch  den  Vergleich  des  histo- 
logischen  Baus  der  tubulôsen  Driisen  mit  dem  der  Malpighischen 
('■classe  gestiitzt.  Es  zeigen  sich  nànilich  auffallende  Vergleichs- 
punkte:  Beide  Organe  besitzen  in  ihrem  typischen  Verhalten  ein 
einschichtiges,  syncytiales  Epithel.  Wohl  gibt  es  auch  Malpighische 
Gefàsse  mit  deutlichen  Zellgrenzen,  dasselbe  gilt  aber  auch  fur  die 
schlauchformigen  Driisen  (z.  B.  bei  Hygrobates  longipalpis).  Beide 
Organe  weisen  in  vielen  Fàllen  einen  Stàbchensaum  auf,  und  das 
Plasma  der  Zellen  ist  immer  radiâr  gestreift.  Aber  dennoch  ist 
es  nach  meiner  Ansicht  eine  verfehlte  Spekulation,  die  stomo- 
daeale  Driise  der  Hydracarinen  (einem  Vertreter  der  Arachnoialea  !) 
mit  den  proctodaealen  Exkretionsorganen  der  Insekten  homolo- 
gisieren  zu  wollen.  Wenn  schon  Ankniipfungspunkte  mit  anderen 
Tiergruppen  gesucht  werden  sollen,  dann  schon  eher  bei  den  Cru- 
staceen,  denn  das  Studium  der  Crustaceen-Anatomie  gestattet  uns, 
die  schlauchformigen  Speicheldrûsen  der  Wassermilben  mil 
gewissen  kopfstàndigen  Driisen  dieser  Art hropoden-( irnppc  zu 
vergleichen. 

Bei  vielen  Entomostracen  finden  sich  im  Gebiet  des  Vorderdarms 
Organe,  die  den  tubulôsen  Driisen  der  Wassermilben  gleichgestellt 
wcnlen  konnten.  Es  sind  dies  die  Antennen-  und  Maxillen- 
ncphridieii  (sichc  z.  15.  Gk  ki.horin  L931),  die  ebenfalls  in  ihrem 
bistologischen  Bau  mit  den  schlauchfôrmigên  Driisen  verglichen 
werden  diirfen.  Auch  hier  kann  ein  epitheliales  Syncytium  mit 
radiàrer  Streifung,  ein  Stàbchensaum  und  manchmal  ein  Reservoir- 
teil  gefunden  werden;  bei  Argulus  foliaceus  findet  sich  sogar  das 
gleiche  Verhalten  wie  bei  Hygrobates  longipalpis  wieder,  rndem  der 
Stàbchensaum  im  vordersten  Teil  der  Driise  fehlt .  Auf  (  iruml  dieser 
Tatsachen  konnten  wir  mit  gleichem  Recht  behaupteu,  dass  die 
schlauchformigen  Driisen  der  Hydracarinen  mit  den  Nephridien 
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der  Crustaceen  zu  homologisieren  seien;  aber  so  lange  nicht  beweis- 
kraft igere  Ergebnisse  vorliegen  (vor  allem  ans  dem  Gebiet  der 
Ontogenèse),  kann  uber  Homologien  dieser  Driisen  nichts  ausgesagt 
werden. 

Schliesslich  soll  noch  die  Funktion  der  tubulosen  Driisen  behan- 
delt  werden.  Es  ist  mir  nicht  gelungen,  auf  Grund  zahlreicher 
Stufenuntersuchungen  einen  geregelten  Ablauf  der  Sekretion 
festzustellen.  Nur  einige  wenige  Tiere  von  Nygrobates  longipalpis 
haben  im  Réservoir  der  Driise  eine  fein  granulôse  Masse  erkennen 
lassen;  die  Bildnng  des  Sekrets  im  geschlàngelten  Teil  der  Drùse  ist 
nur  in  wenigen  Fâllen  beobachtet  worden,  aber  dièse  Fâlle  siml  in 
allcn  untersucbten  Stadien  vorhanden,  so  dass  mit  grosser  Wahr- 
scheinlichkeit  angenommen  werden  kann,  dass  die  Sekretbildung 
eine  kontinuierliche  sei.  Vielleicht  kann  spàter  eine  andere  Wasser- 
milbe  gefunden  werden,  bei  der  die  Funktionen  dieser  Driisen 
besser  erkannt  werden  kônnen.  Uber  die  Wirkung  des  Sekrets  der 
sehlaiio-hforinigen  Driise  kônnen  ebenfalls  keine  einwandfreien 
Angaben  gemacht  werden.  Es  soll  nur  erwâhnt  werden,  dass  dièses 
Organ  wahrscheinlich  eine  Giftdruse  ist,  denn  bei  mehreren  Land- 
milben  ist  eine  toxische  Eigenschaft  des  Speichelsekrets  nach- 
gewiesen  worden,  wobei  die  Giftwirkung  dem  Ausscheidungspro- 
dukt  der  tubulôsen  Driise  zngeschrieben  wird  (siehe  Vitzthum 
(1931)).  Die  folgenden  fiinf  Paare  Speicheldriisen  konnen  kurz 
behandelt  werden. 

Die  nierenf ôrmige  Speicheldrùse  L(A) 
kann  durch  ihre  Lage  und  Grosse  sofort  gefunden  werden.  Sie 
liegt  immer  latéral  (daher  unsere  Bezeichnung  L)  neben  den 
medianen  Driisen  (M).  Sie  dehnt  sich  von  allen  Speicheldriisen  am 
weitesten  nach  vorne  aus.  In  den  drei  untersucbten  Arten  hat  sie 
ungefàhr  die  gleiche  Grosse  wie  die  médiane  Driisengruppe.  Sie 
kann  mit  der  weiteren  lateralen  Drùse  L(D)  nie  verwechselt 
werden,  weil  dièse  immer  bedeutend  kleiner  ist.  Ihren  Namen  hat 
die  Speicheldrùse  darum  erhalten,  weil  sie  in  vielen  Fâllen,  aber 
nicht  immer,  die  Gestalt  einer  Niere  besitzt.  Es  muss  aber  betont 
werden,  dass  auch  die  medianen  Speicheldrùsen  die  gleiche  Form 
annehmen  kônnen  (daher  bei  Schaub  die  ..médiane  nierenfôrmige 
Munddruse").  Mit  der  Drùse  L(A)  muss  am  besten  die  z  w  e  i  t  e 
latérale  Drùse  L  (  D  )  besprochen  werden.  Michael  hat 
bei  Lundbladia  an  seiner  ..lateralen  Speicheldrùse"  zwei  Ausfuhrgànge 
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beobachtet.  Er  gibt  aber  in  seiner  Zeichnung  an,  dass  durch  die 
histologische  l  ntersuchung  zwei  Teile  unterschieden  werden 
konnen:  Ein  Teil  dieser  lateralen  Drùse  muss  L(A)  sein,  der 
andere  E(D).  Dièse  Deutung  darf  darum  vorgenommen  werden, 
weil  nach  meinen  Beobachtungen  L(A)  nie  zwei  Ausfuhrgange 
besitzt.  Die  Driise  L(D)  liegt  nach  Thor  (es  ist  seine  fûnfte  Driise) 
und  nach  Lundblad  unter  L(A),  etwas  gegen  die  Médiane  verscho- 
ben  und  iiber  dem  Réservoir  der  schlauehformigen  Driise.  Durch 
dièse  genaue  Festlegung  ist  bei  den  drei  untersuchten  Arten  die 
Driise  L(D)  eindeutig  erkannt  worden.  Es  muss  aber  nochmals 
darauf  hingewiesen  werden,  dass  L(A)  und  L(D)  bei  gewissen 
Gattungen  (Lundbladia)  so  eng  nebeneinander  liegen,  dass  sie 
zusammen  als  Einheil  erscheinen.  Die  Ausfuhrgange  der  beiden 
lateralen  Speicheldriisen  konnen  in  Sagittalschnitten  leichl  beo- 
bachtet  werden  (Abb.  1<>  und  17).  An  der  St elle,  wo  sie  sich  verei- 
nigen,  iminden  sie  in  den 
1 1  auptspeichelgang  ein,  der  von 
der  medianen  Drûsengruppe 
komtnt . 

Kntsprerhende  Yerhàlt  nisse 
wieder  latérale  Drûsenkomplex 
zeigt  auch  auf  jeder  Seite  des 
Kôrpers  die  m  e  d  i  a  a  e 
Speicheldriisengruppe. 
In  dieser  verschmelzen  die 
beiden  Driisen  M(E)  und  M 
(B)  bei  Lundbladia  so  stark, 
dass  sie  von  Michael  ohne 
weiteres  als  eine  Driise  mit 
zwei  Ausfuhrgàngen  betrachtet 
worden  sind.  Li  ndhi.aii  gibt 
bei  Arrenurus  mediorotundatus 
(Thor)  an,  dass  der  ventrale  Teil 
der  ,, medianen  Driise"  anders 

gefàrbt  sei  als  der  dorsale.  Er  vermutet,  dass  dièse  Driise  zwei  Aus- 
fuhrgange besitzen  miisse,  hat  aber  nur  einen  gefunden.  Nun  aber 
sind  bei  Limnesia  koenikei  die  genau  gleichen  Lagebeziehungen  der 
einzelnen  Driisen  zn  fimlen,  und  die  médiane  Driise  ist  ent spre<  hend 
gefoaul  wie  in  Arrenurus  mediorotundatus.   Es  ist  mir  bei  Limnesia 


Abb.  T 


I .iiniifsin  tinciiikci. 


La»e  und  \*ert ei lu iilï  (lcr  Speii  licldrusen 
<S,inittalansicht).  M(B),  M(E)  und  G 
sind  in  die  Ebene  der  lateralen  Driisen- 
^nip|)e  projiziei't  werden.  In  \\  V. 
ais  l'iinkt  ierte  t'iarlie  der  liellf,refarbte 
Drusenteil. 
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koenikei  dagegen  gelungen,  zwei  Ausfuhrgànge  an  dem  medianen 
Driisenkomplex  nachzuweisen  (Abb.  17).  Auch  hier  nimmt  der 
ventrale  Teil  der  Drùse  nach  verschiedenen  Fàrbemethoden  immer 
eine  andere  Farbe  an  als  der  dorsale  Driisenkomplex.  Bei  genauer 
Beobachtung  zeigt  sich  ferner,  dass  ein  schief  nach  vorne  ziehender, 
(lorsoyent râler  Muskel  milieu  dure li  dièse  médiane  Drusenmasse 
geht  und  so  die  scheinbar  einheitliche  médiane  Drùse  in  zwei 
Driisen  trennt.  Die  nach  allen  Fàrbemethoden  dunkel  gefârbte 
dorsale  Speicheldrùse  verlângert  sich  weit  nach  vorn,  so  dass  in 
ihr  die  Glandula  dorsalis  anterior  Thors  gesehen  werden  kann,  also 
mit  M(B)  bezeichnet  werden  muss.  Die  ventrale,  zum  Teil  hellge- 
fârbte  Driise  liegt,  wie  dies  auch  der  Sammelkanal  verrat,  hinten 
und  direkt  ûber  dem  Gehirn  und  muss  nach  Thor  als  Glandula 
dorsalis  posterior  =  M(E)  bewertet  werden. 

U.  Schmidt  (1935)  hat  in  Limnesia  maculata  (O.  F.  Miill.)  nur 
vier  paarige  und  eine  unpaare  Speicheldrùse  gefunden.  Er  gibt 
an,  dass  am  „lànglichen,  medianen  Driisenpaar"  vielleicht  zwei  sich 
spàter  vereinigende  Ausfuhrgànge  vorhanden  seien,  kann  aber 
keine  „vôllige  Klarheit"  schaffen.  Weiter  behauptet  er,  dass  es  sich 
um  eine  einheitliche  Driise  handeln  miisse.  Auch  in  Limnesia 
koenikei  làsst  eine  oberflàchliche  Beobachtung  von  sagittalen 
Schnitten  ohne  weiteres  dièse  Behauptung  aufkommen;  ein  griind- 
liches  Studium  einer  ganzen  Schnittserie  hingegen  fiihrt  uns  zur 
schon  geâusserten  Erkenntnis.  Auch  in  Nygrobates  longipalpis  sind 
die  beiden  Driisen  weitgehend  miteinander  verschmolzen,  sie  sind 
aber  auch  hier  durch  einen  Muskel  an  gewissen  Stellen  deutlich 
voneinander  getrennt.  Piona  coccinea  zeigt  keinerlei  Versehmelzung 
der  beiden  Driisen.  Ein  Grôssenunterschied  zwischen  M(B)  und 
M(D)  ist  bisweilen  vorhanden.  In  Hygrobates  sind  zwar  beide 
Drûsen  ungefàhr  gleich  gross,  und  die  hintere  liegt  direkt  iiber  dem 
Gehirn.  In  Piona  ist  M(E)  die  grôssere  Driise,  in  Arrenurus  und 
Limnesia  ist  es  M(B).  Es  kann  also  keine  allgemein  gùltige  Regel 
aufgestellt  werden,  welche  der  beiden  Driisen  die  grôssere  ist. 

Da  Schaub  (1888)  bei  Hydryphantes  dispar  nur  eine  médiane 
Driise  mit  einem  Ausfuhrgang  erwàhnt,  so  kann  nicht  festgestellt 
werden,  zu  welcher  der  von  uns  bezeichneten  Drùse  dièse  médiane 
Munddrûse  gehôrt.  Daher  erscheint  in  der  auf  Seite  777  gegebenen 
Ùbersicht  dièse  Drùse  sowohl  bei  M(B)  als  auch  bei  M(E),  in 
beiden  Fàllen  aber  mit  einem  Fragezeichen.   Ob  bei  Hydryphantes 
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nur  eine  Drùse  vorkomint.  nder  ob  Schaub  zu  ungenau  beobachtet 
bat,  muss  durch  eine  spàtere  Untersuchung  abgeklàrt  werden. 

Die  Ausfuhrgànge  von  M(E)  und  M(B)  vereinigen  sich  bald  nach 
ibrem  Austritt  und  bilden  auf  jeder  Seite  des  Kôrpers  einen  Sam- 
melkanal,  der  weit  vorn  an  einer  bestimmten  Stelle  die  Gange  von 
L(D),  L(A)  und  C  aufnimmt.  Der  weitere  Verlauf  der  beiden 
Hauptkanale  kann  nur  schwer  verfolgt  werden,  und  wir  mùssen  uns 
ganz  auf  Michael  (1895)  verlassen,  der  angibt,  dass  die  beiden 
Gange  die  Chitinbriïeke  des  Riissels  durchsetzen  und  unweit 
derselben  in  einer  schwach  trichterformigen  Ôiïnung  ausmûnden. 
Schliesslich  kann  die  Beobachtung  Thors  (1903),  dass  die  Speichel- 
drùsengânge  tracheenartig  verstàrkt  sind,  bestàtigt  werden.  Dièse 
Verstarkungen  sind  durcbaus  erklàrlich,  denn  durch  die  Bewegung 
des  Mundkegels  kônnten  die  Gange  leicht  unterbunden  werden. 

Die  letzte  paarige  Speicheldriise  ist  mit  F 
bezeichnet  worden.  Es  darf  angenommen  werden,  dass  dies 
M i <: haels  vierte  Speicheldriise  ist;  da  eine  genauere  Beschreibung 
bei  Michael  aber  fehlt,  so  diirfen  wir  uns  auf  dièse  Feststellung 
nicht  allzu  sehr  verlassen.  Von  Thor  wird  dièse  Driise  als  Glandula 
oesophagealis  posterior  bezeichnet  und  soll  nur  bei  Diplodontus  und 
Limnochares  vorkommen.  Lunbblad  beschreibt  unter  der  Bezeich- 
nung  F  einen  kleinen,  in  dorsoventraler  Richtung  ausgezogenen 
Komplex  von  Zellen,  der  weit  vorn  liegt.  Auch  ich  habe  eine 
sechste  Speicheldriise  gefunden,  und  zwar  bei  Hygrobates,  Limnesia 
und  Piona.  Ich  habe  sie  vorlaufig  ebenfalls  mit  F  bezeichnet.  Es 
muss  aber  nochmals  betont  werden,  dass  noch  weitere  Unter- 
suchungen  gemacht  werden  miissen,  bis  eindeutige  Aussagen  iiber 
die  Driise  F  gemacht  werden  kônnen.  Weder  Lundblad  nocli  ich 
selbst  haben  einen  Ausfuhrgang  dieser  Driise  feststellen  kfmnen. 

Als  siebente  Driise  ist  die  u  u  p  a  a  r  e  T  r  a  c  h  e  e  n  d  r  ii  s  e 
Thoks  hezeichnel  wnrden.  Sic  liegt  in  der  Mcdianebene  und  isl  uni 
weitesten  nach  vnnic  geriickt.  Nach  Thor  besitzt  sie  kaum  einen 
/usaiiimcnhang  mil  den  lus  jet zt  besebriebenen  S})eicli('ldriisen  ; 
es  ist  nach  ihm  eher  wahrscheinlicb,  dass  sie  mit  dem  Tracliccn- 
system  in  gewisser  Beziehung  stelit.  Auch  ich  habe  die  unpaare 
Drùse  gefunden.  Bei  Diplodontus  despiciens  lasst  sich  ihr  Ausfuhr- 
gang bis  zu  jener  Stelle  einwandfrei  verfolgen,  wo  die  beiden 
Luftkammern  (sygmoidales  Organ)  des  Tracheensystems  zusammen- 
stussen.   Fine  X'erbindung  des  (ianges  mil  dem  Tracbeensystem  ist. 
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zwar  nielit  eindeutig  nachgewiesen  worden,  aufîallig  ist  nur,  dass 
nach  dieser  Stelle  keine  Spur  eines  Ganges  mehr  zu  erkennen  ist  ! 
Aus  diesem  Grunde  miichte  ich  mit  Thor  annehmen,  dass  dièse 
Driise  mit  dem  Tracheensystein  in  Verbindung  steht.  Weiter 
vermutet  Thor,  dass  ein  Teil  der  // ygrobati<lae  dièse  Driise  nicht 
besitzt,  und  durch  meine  Untersuchungen  kann  auch  wirklich 
bestâtigt  werden,  dass  dièse  Tracheendriïse  in  Hygrobates  longi- 
palpis  feldt,  dagegen  in  Limnesia,  Arrenurus  und  Piona  vorhanden 
ist.  In  Unionicola  crassipes  (Miïll.)  soll  sie  nach  Schmidt  in  stark 
reduziertem  Zustand  vorkommen.  Ob  auf  Grund  der  Anwesenheit 
dieser  Drûse  fur  die  Systematik  wichtige  Folgerungen  gezogen 
werden  dûrfen,  ist  durch  weitere  Untersuchungen  noch  abzuklaren. 

Nachdem  die  Lagebeziehungen  der  Speicheldrùsen  weitgehend 
abgeklart  worden  sind,  kann  versucht  werden,  das  histologische 
Bild  dieser  Drûsen  zu  beschreiben.  Im  Laufe  der  vorliegenden 
Untersuchung  hat  sich  herausgestellt,  dass  von  den  untersuchten 
Arten  nur  Hygrobates  longipalpis  fur  das  Studium  der  Speichel- 
drùsen geeignet  ist;  denn  in  den  Drùsen  von  Limnesia  koenikei 
sind  weder  die  Kerne  noch  die  Zellen  gut  zu  studieren.  Thor  gibt 
sogar  an,  dass  er  bei  dieser  letzteren  Art  in  den  Speicheldrùsen 
keine  Zellkerne  gefunden  habe,  eine  Feststellung,  die  deutlich 
darauf  hinweist,  wie  schwer  die  Kerne  zu  entdecken  sind. 

I)ie  einzelnen  Speicheldrùsen  von  Hygrobates  longipalpis  sind 
durch  ihre  Lagebeziehungen  schon  festgelegt  worden  (Abb.  16). 
Aber  nicht  nur  durch  ihre  Lage  kônnen  sie  sofort  erkannt  werden, 
sondern  auch  durch  Besonderheiten  ihres  histologischen  Baus.  Es 
mùssen  darum  vorerst  die  histologischen  Eigenschaften  der  Spei- 
cheldrùsen beschrieben  werden  und  erst  dann  kann  auf  die  Funktion 
dieser  Organe  nâher  eingegangen  werden.  Da  die  schlauchfôrmige 
Drùse  nicht  als  eigentliche  Speicheldrùse  anzusehen  ist  (siehe  oben), 
und  da  die  unpaare  Tracheendrùse  hier  fehlt,  so  konnen  wir  uns 
auf  die  Drùsen  2-6  beschrànken  (siehe  auch  Abb.  18  bis  24). 

Die  latérale  Drùse  L(A)  zeigt  die  Gestalt  eines  lànglichen, 
ca.  200  pi  langen  Ellipsoids  und  ist  immer  aus  acht  grossen  Zellen 
aufgebaut.  Dièse  sind  konisch  und  treffen  mit  ihrer  Spitze  ara 
H  dus  der  Drùse  zusammen.  Jede  einzelne  Zelle  weist  drei  deutliche 
Zonen  auf,  die  besonders  im  entleerten  Zustand  sehr  gut  zu  erkennen 
sind.  Peripher  liegt  ein  breiter,  intensiv  fârbbarer  Plasmabezirk; 
dieser  geht  in  einen  stark  vakuolisierten  Teil  ùber,  in  dem  wâhrend 
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der  aktiven  Phase  der  Speichelbildung  die  Sekrettropfchen  beob- 
achtet  werden  kdnnen.  Zentral  schliesst  sich  ein  intrazelhdàrer 
Hnhlraum  an,  der  das  fertig  ausgebildete  Speichelsekret  aufnimmt. 
Der  Kern  liegt  immer  zwischen  dem  plasmatischen  Wandbezirk 
und  dem  vakuolisierten  Teil  der  Zelle;  er  ist  ca.  35/15  \x  gross  und 
fiillt  in  den  meisten  Fàllen  durch  seinen  grossen  Nucleolus  sofort 
auf;  der  letztere  enthàlt  in  seinem  Innern  eine  bis  mehrere  belle, 
lichtbrechende  Vakuolen.  Die  ganze  Driise  ist,  wie  auch  die 
ûbrigen  Driisen,  von  einer  âusserst  feinen  Tunica  propria  eingebùllt. 

1.(1»)  ist  fine  kngelige,  ca.  80  \i  grosse  Drùse  nnd  besteht  aus 
vier  stark  vakuolisierten  Zellen.  Der  Zellkern  ist  in  seiner  làngsten 
Achse  ca.  15  \l  gross;  in  seinem  Innern  liegen  immer  mehrere 
Nucleoli. 

M(B)  ist  in  den  drei  Hauptschnittebenen  als  rechteckige  Driise 
zu  erkennen  und  hat  folgende  Dimensionen:  200/200/100  [i.  Die 
8-12  Zellen  sind  in  Sagittalschnitten  konisch  und  tendieren  auch 
hier  mit  ihrer  Spitze  gegen  den  Beginn  des  Ausfuhrganges.  Der 
histologische  Bau  entspricht  dem  der  Speicheldriise  L(A),  mit  dem 
ciiizigen  Unterschied,  dass  der  periphere  Plasmabezirk  bedeutend 
schwàcher  ist;  dagegen  ist  der  mittlere,  vakuolisierte  Teil  sehr 
gross.  Der  intrazellulàre  Sammelraum  ist  stark  reduziert.  Der 
Zellkern  ist  ganz  peripher  verlagert  und  ist  ca.  25  jx  gross.  In  ibm 
findet  sich  meist  nur  ein  Nucleolus,  der  in  seinem  Innern  wiederum 
mehrere  Vakuolen  einschliessen  kann. 

M(E)  hat  eine  àhnliche  Gestalt  und  Grosse  wie  M(B),  ist  aber 
immer  aus  acht  teilweise  kubischen  Zellen  zusammengesetzt.  In 
diesen  ist  der  periphere  plasmatische  Bezirk  wieder  bedeutend 
starker,  und  der  Kern,  der  auch  hier  zwischen  dem  diohten  peri- 
pheren  Plasma  und  dem  vakuolisierten  Teil  liegt,  ist  sehr  gross. 
Er  kann  eine  maximale  Grosse  von  40/25  \i  erreichen  und  ist  im 
gesamten  Organismus  der  Wassermilbe  der  grôsste  Zellkern. 

Die  letzte,  sehr  kleine  hriise  F  liegt  neben  oder  unter  dem 
Beservoir  der  tubulosen  Drùse  und  hat  keine  genau  definierbare 
Gestalt.  In  ihrem  Innern  sind  6-8  sehr  kleine  Zellkerne  von 
hôchstens  5  jj.  Grosse  zu  entdecken.  Die  Membranen  der  einzelnen 
Zellen  sind  bei  dieser  Drùse  nur  schwer  nachzuweisen. 


Rev.  Suisse  de  Zool.,  T.  45,  1938. 
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B.  Das  funktionelle  Bild  der  Speicheldriïsen. 

Die  grosse  Bedeutung  der  Speicheldriisen  fur  die  Verdauung  der 
Hydracarinen  ist  schon  einmal  festgelegt  worden,  und  es  wâre 
sicher  ein  Mange],  wenn  in  dieser  Arbeit  nicht  auch  das  funktionelle 
Bild  dieser  so  lebenswichtigen  Organe  beschrieben  wûrde.  Es  ist 
selbstverstàndlich,  dass  auch  hier  nnr  mit  Hilfe  von  Stufenunter- 
suchungen  die  Bildung  des  Speichelsekrets  beobachtet  werden  kann. 

Von  den  fiinf  schon  erwâhnten  acinôsen  Speicheldriisen  bei 
Il  acrobates  longipalpis  zeigen  nicht  aile  einen  klaren  Ablauf  der 
verschiedenen  Funktionsstadien,  und  so  beschrânken  wir  uns 
vorlàufig  darauf,  die  Zellen  der  aktivsten  Speicheldriise  des  ganzen 
Systems  m  den  wicht  igsten  Stadien  ihrer  Tàtigkeit  zu  beschreiben. 
Es  ist  dies  die  hintere,  médiane  Speicheldriise,  also  M(E). 

Wir  gehen  am  besten  von  einem  Zustand  aus,  wie  er  in  einem 
Tiere  festgestellt  werden  kann,  das  làngere  Zeit,  d.  h.  mindestens 
14  Tage,  gehungert  hat  (Abb.  18  a  und  19  a).  Der  weitaus  grôsste 
Teil  jeder  Zelle  ist  mit  der  einheitlichen  Masse  des  Speichelsekrets 
angefùllt.  Der  intrazellulâre  Hohlraum  ist  also  auf  ein  Maximum 
ausgedehnt.  Der  plasmatische  Wandbezirk  und  der  vakuohsierte 
Teil  sind  dagegen  auf  ein  Minimum  zusammengepresst.  Auch  der 
Kern  unterliegt  diesem  Druck  und  ist  darum  ganz  flach;  in  seinem 
Innern  befindet  sich  in  den  meisten  Fàllen  nur  ein  grosser  Nucleolus. 
Sobald  das  hungernde  Tier  auf  eine  Beute  stôsst,  wird  dièse  ange- 
fallen  und  die  Mandibeln  reissen  in  die  Haut  des  Opfers  eine 
Ôfînung.  Durch  einen  vorlàufig  unbekannten  Mechanismus 
werden  die  Speicheldriisen  entleert,  und  das  Speichelsekret  kann 
in  die  Beute  einfliessen.  Untersuchen  wir  nun  ein  Tier,  das  vier 
Stunden  nach  der  Fiitterung  fixiert  worden  ist,  so  sind  die  Zellen 
vollstàndig  leer;  sie  sind  in  sich  zusammengefallen  und  haben 
zwei  Drittel  ihrer  urspriinglichen  Grosse  verloren  (Abb.  18  b). 
Der  Kern  ist  inzwischen  voluminoser  geworden  (Abb.  19  c),  und 
sein  Nucleolus  nimmt  vielfach  eine  bizarre  Gestalt  an.  Gleich- 
zeitig  haben  sich  vom  Nucleolus  einzelne  Kugeln  verschiedener 
Grosse  losgetrennt  und  liegen  zwischen  dem  eigentlichen  Nucleolus 
und  der  Kernmembran.  Wird  dann  ein  Tier  untersucht,  das 
10  Stunden  nach  der  Fùtterung  abgetôtet  worden  ist,  so  lassen 
sich  im  Kern  zahlreiche  (bis  50)  Kugeln  von  einer  Grosse  von 
2-5  [i.  verfolgen;  immer  aber  kann  daneben  eine  grossere  Masse 
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beobachtet  werden,  die  sich  gleich  fârbl 
wie  die  kleinen  Kugeln,  und  die  als 
eigentlicher  Nucleolus  angesehen  werden 
muss  (Abb.  19  d).  Der  Zustand  des 
Plasmas  hat  sich  inzwischen  noch  nicht 
verandert.  20  Stunden  nach  der  Fiït- 
terung  zeigt  der  Kern  immer  noch  ein 
ahnliches  Bild  wie  bei  10  Stunden  ; 
dagegen  erscheinen  im  vakuolisierten 
Plasmateil  zahlreiche,  stark  fàrbbare 
Kugeln  (nach  der  Millot-Farbung  in- 
tensiv  rot  :  Sâuref  uchsin).  Dièse  Sekret- 
kugeln  sind  4-8  ji.  gross.  Ein  kleiner 
Teil  des  intrazellulâren  Sammelraums 
srhliesst  in  sich  schon  das  t'ertig  ausge- 
bildete  Speichelsekret  ein  (Abb.  18  c). 
Die  erwalmten  Kugeln  sind  nicht  s 
anderes  als  die  Vorstufen  des  Speichels. 
Die  Zahl  der  Sekretkugeln  wird  in  der 
Folgezeit  immer  mehrgesteigert;  darum 
linden  sich  in  den  nachsten  2-4  Tagen 
dièse  Trôpfchen  in  einer  maximalen 
Anzahl  im  vakuolisierten  Teil  der /.elle. 
Gleichzeitig  vermehrt  sich  auch  die 
Masse  des  Speichelsekrets.  Im  Kern 
versrhwinden  allmahlich  die  zahlreichen 
kleinen  Nucleoli,  und  nur  noch  einige 
wenige  grôssere  Nucleolarmassen  sind 
in  ihm  vorhanden  (Abb.  I8d  und  19  e). 
10-14  Tage  nach  der  ITitterung  sind 

Abb.  18. 

II ygrobates  longipalpis. 

Sagittalschnitte  von  vier  Zellen  von  M(E) 
wahrend  der  Verdauung.  a  —  vor  Beginn 
des  Saugaktes  (14  Tage  Hunger),  b  =  4 
Stunden,  c  =  20  Stunden,  d  =  48  Stunden 
nach  Beginn  des  Saugaktes.  Mit  dem  Pfeil 
wird  die  Ausmiindungsstelle  der  Zellen  be- 
zeichnet.  Schwarz  =  Sekretkugeln  und  Sekret. 

Gestrichelte  Flache  =  Plasma  (sieheText). 
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keine  Sekretkugeln  mehr  zu  beobaehten,  und  der  Sammelraum  jeder 
Zelle  ist  maximal  mit  Speichelsekret  angefùllt.  [m  allgemeinen 
schliesst  dann  der  Kern  nur  noch  einen  einzigen  Nucleolus  in  sich 
ein. 

Aus  den  obigen  Beobachtungen  mùsste  man  eigentlich  erwarten, 
dass  die  Tiere  erst  nach  mindestens  10  Tagen  eine  Beute  anfallen 
uinl  aussaugen  vermochten.  Yersuche  haben  ergeben,  dass  dièse 
Bedingung  gar  niebt  erfiillt  werden  muss,  denn  schon  ein  Tag 
nach  der  Fûtterung  werden  die  Beutetiere  wieder  angefallen. 
.Nach  einem  Tag  ist  aber,  wie  dies  schon  gezeigt  worden  ist,  bei 
Hygrobates  longipalpis  die  intrazellulàre  Yerdauung  beendigt.  Die 
Wassermilbe  geht  also  auf  neue  Xahrungssuche,  bevor  das  Speichel- 
sekret in  maximaler  Menge  ausgebildet  ist.     Zahlreiche  Tiere, 


b        c  de 


Abb.  19.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Das  Verhalten  des  Kernes  von  M(E)  wàhr^nd  der  Verdauung.  a  =  Hunger, 
b  =  2  Stunden,  c  =  4  Stunden.  d  =  10  Stunden,  e  =  48  Stunden  nach  Beginn 

des  Saugaktes. 

welche  sofort  nach  dem  Fang  im  Freien  fixiert  worden  sind,  haben 
auch  nie  prall  angefiillte  Speicheldrûsen  aufgewiesen.  Aus  dieser 
Beobachtung  darf  daher  der  Schluss  gezogen  werden,  dass  die 
maximale  Bildung  des  Sekrets  unter  natùrlichen  Bedingungen  nie 
erreicht  wird.  Um  diesen  normalen  Bedingungen  zu  entsprechen, 
sind  darum  fur  die  L  ntersuchungen  der  Verdauungsvorgânge 
immer  nur  solche  Tiere  verwendet  worden.  die  hôchstens  sechs 
Tage  gehungert  haben,  also  in  einer  Zeit  gefùttert  worden  sind, 
da  die  Sekretbildung  immer  noch  anhàlt. 

In  Abbildung  18  sind  die  wichtigsten  Stadien  der  funktionellen 
Speicheldrùsenzelle  schwach  schematisiert  wiedergegeben  worden. 
Es  ist  dabei  noch  versucht  worden,  die  Verànderungen  der  Zell- 
grôsse  zu  veranschaulichen.  Die  Verànderungen  des  Kerns  sind 
in  Abbildung  19  dargestellt  worden. 
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Bis  jetzt  sind  wir  vorwiegend  deskriptiv  vorgegangen.  Es  tnuss 
aber  doch  versucht  werden,eine  Deutung  der  Vorgânge  der  Sekret- 
bildung  zu  geben.  Sicher  spielt  der  Kern  in  diesem  Prozess  eine 
grosse  Rolle,  denn  die  Aufteilung  des  Nucleolus  in  eine  grosse 
Zabi  von  kleinen  Kugeln  isl  eine  sehr  auffallende  Erscheinung. 
Es  drangt  sich  einem  ohne  weiteres  die  Ansicht  auf,  dass  die  vom 
Nucleolus  abgeschniirten  Kugeln  den  Kern  verlassen  miissen. 
Yerschiedene  Autoren  baben  bei  anderem  Material  dièse  Hypo- 
thèse ebenfalls  geàussert,  und  es  sollen  von  den  neuern  Arbeiten 
nur  diejenigen  von  J.  Millot  (1926)  und  P.  Krùger  (1923)  zum 
Vergleich  lierangezogen  werden.  Nach  Millot  besitzen  die  Fer- 
mentzellen  im  Mitteldarm  der  Spinnen  Kerne,  in  denen  wabrend 
der  aktiven  Phase  der  Fermentbildung  Kugeln  entstehen,  die  sich 
vom  Nucleolus  losen.  Dièse  Kugeln  miissen  nach  Millot  die 
Kernmembran  durchdringen  und  wandern  ins  Plasma  ein,  wo  sie 
in  eigentliche  Fermentkugeln  umgewandelt  werden.  Eine  àhnliche 
Beobachtung  hat  P.  Krùger  in  den  Zellen  der  Zementdrùsen  von 
Cirripedien  gemacht.  Die  Kerne  dieser  Zellen  haben  in  einem 
Anfangsstadium  nur  einen  Nucleolus  in  ihrem  Innern  einge- 
schlossen.  Setzt  eine  intensive  Tâtigkeit  der  Drùse  ein,  so  ent- 
stehen an  der  Oberflache  des  Nucleolus  Fortsàtze,  von  denen 
kleine  Nucleoli  abgesclmiirt  werden.  Nach  Krïger  besitzt  die 
\  ucleolarsubstanz  die  Fâhigkeit,  die  Kernmembran  bei  einer 
Berûhrung  aufzulosen,  denn  auf  Schnitten  hat  Kiu'c.er  deutlich 
zeigen  konnen,  dass  die  Membran  an  gewissen  Stellen  imterbrochen 
worden  ist,  und  dass  an  diesen  Stellen  die  zablreichen  Kern- 
kôrperchen  austreten.  Nach  dem  Ausstossen  der  Nukleolarmassen 
vermag  der  Kern  seinen  Nucleolus  zu  regenerieren.  Nach  Krùger 
ist  der  Kern  der  alleinige  Produzen.1  des  Sekrets,  das  zuerst  in 
Form  von  Nucleoli  erscheint,  dann  als  Proferment  den  Kern  ver- 
lassl  und  im  Plasma  zum  citent  lichen  Ferment  heranreift.  Auch 
bei  II tjgrohtttes  longipal pis  lasst  sich  cm  almlichcr  N'organg  denken, 
denn  rnehrere  Tatsachen  zwingen  uns  dazu,  das  Verlassen  der 
Nucleoluskugeln  ans  dem  Kern  als  hochst  wahrschcinlich  zu 
erklaren.  Die  Sekrettrupfchen  sind  im  Plasma  immer  in  der  Nàhe 
des  Kerns  am  stàrksten  angehauft.  Sie  liegen  iminer  im  vakuoli- 
sierten  Teil  der  Zelle  zwischen  Kern  und  Samnielraum,  nie  aber 
im  peripheren  Plasmabezirk,  der  doch  immerhin  ein  redit  breites 
Band  bildet  (Abb.  IS  und  22).    Also  kinnml  der  let/.lere  Teil  fiir 
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die  Bildung  der  Sekrettropfchen  gar  niclit  in  Frage.  Es  bleiben 
nui  noch  Kern  und  vakuolisiertes  Plasma  ùbrig.  Nun  aber  zeigt 
der  Kern  in  den  meisten  Fàllen  eine  deutliche  Eindellung  in  der 
Richtung  gegen  den  Sammelraum,  und  gerade  im  Gebiet  jener 
Stelle  sind  die  Sekretkugeln  am  stârksten  gehàuft.  Die  Eindellung 
des  Kerns  kann  so  gedeutet  werden,  dass  hier  fortwâhrend  die 
Nueleoli  austreten,  ohne  dass  die  Kernmembran  weitgehend  auf- 
gelôst  werden  muss.  Das  Austreten  der  Tropfchen  geht  sicher 
sehr  rasch  vor  sich,  denn  es  ist  auf  den  zahlreichen  untersuchten 
Schnittpraparaten  nie  eindeutig  nachgewiesen  worden.  Trotzdem 
muss  ich  an  ineiner  Behauptung  festhalten.  denn  das  Verhalten 
der  Sekretkugeln  ist  sowohl  im  Kern  als  auch  im  Plasma  das 
gleiche:  In  beiden  Fallen  nehmen  die  Kugeln  nur  acidophile 
Farben  an  (z.  B.  bei  der  Millotfârbung  Saurefuehsin).  Auch  die 
Grossenverhàltnisse  sprechen  fiir  unsere  Behauptung:  denn,  sind 
die  Kugeln  im  Kern  1-10  a  gross,  so  fînden  sich  im  Plasma  nur 
Kugeln,  die  mindestens  6  im  Durchmesser  besitzen.  Auf  Grund 
dieser  Feststellung  kann  behauptet  werden,  dass  das  vakuolisierte 
Plasma  nicht  als  Bildungsort  der  Sekretkugeln  in  Frage  kommt, 
denn  sonst  miissten  in  ihm  kleine  und  kleinste  Tropfchen  gefunden 
werden.  Damit  bleibt  nur  noch  der  Kern  als  einziger  Produzent 
des  Speichelsekrets  ùbrig. 

Die  Bildung  der  einheitlichen  Sekretmasse,  die  im  intrazellulàren 
Raurn  jeder  Zelle  liegt.  kann  gut  beobachtet  werden.  Je  weiter 
die  Sekrettropfchen  vom  Kern  entfernt  sind,  desto  grôsser  werden 
sie  und  erreichen  im  Maximum  einen  Durchmesser  von  10  \l. 
Schliesslich  verschmelzen  sie  mit  der  schon  gebildeten  einheitlichen 
Sekretmasse.  Sind  die  Tropfchen  nach  der  Millotfârbung  zuerst 
rot  (Saurefuehsin).  so  àndern  sie,  wenn  sie  grosser  werden,  all- 
màhlich  ihre  Farbe  und  erscheinen  zum  Schluss  als  griine  Kugeln 
(Lichtgrùn).  Die  Verschmelzung  dieser  griinen  Kugeln  mit  dem 
gleich  gefarbten  Speichelsekret  muss  rasch  erfolgen,  denn  sie  ist 
nur  in  wenigen  Fallen  nachgewiesen  worden.  Die  Grossenzunahme 
der  Sekrettropfchen  kann  so  gedeutet  werden,  dass  die  ferment- 
haltigen  Kugeln  im  Plasma  eine  Reifung  durchmachen  mûssen 
und  dabei  durch  Substanzen,  die  vom  Plasma  stammen  môgen, 
vergrossert  werden. 

Vorgreifend  kann  auch  noch  erwàhnt  werden,  dass  in  den 
iibrigen  Speicheldrùsen  in  den  weitaus  meisten  Fallen  nur  dann 
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Sekrettropfchen  festgestelH  werden  kônnen,  wenn  der  Kern 
mehrere  Nucleoli  in  sich  einschliesst.  Aus  diesen  Grùnden  muss 
darum  die  schon  geàusserte  Meinung  vertreten  werden,  dass 
die  Bildung  des  Speichelsekrets  weitgehend 
d  n  r  c  h  d  e  n   K  e  r  n  b  e  s  o  r  g  t   w  i  r  d  . 

Absichtlich  ist  bis  jetzt  eine  Phase  der  l'unktionellen  Speichel- 
driise  nicht  erwàhnt  worden,  weil  dièse  das  scheinbar  einheitliche 
Bild  etwas  kompliziert.  Werden  nâmlieh  Tiere  untersucht,  die 
im  Zeitpunkt  des  Saugaktes  (siehe  Seite  729)  fixiert  worden  sind, 
so  bieten  die  Speicheldriisen  einen 
ungewohnten  Anblick.    In  ^ewissen 

'l'ieren  sind  einzeln  1er  aile  Xellen 

entleert,  in  anderen  Tieren  sind  hin- 
ijeireri  <lie  Zellen  in  ^rosser  Tiit  iijkeit . 
Wohl  besitzt  der  Zellkern  in  seinem 
Innern  mehrere  Nucleoli,  die  wahr- 
seheinlich  auch  austreten  niiigen 
(Abb.  19  b),  viel  wichtiger  ist  aber 
die  Beobachtung,  dass  im  vakuo- 
lisierten  Teil  der  Zellen  kleine  und 
kleinste  Tropfchen  in  den  Winkeln 
des  Plasmagitters  entdeckt  werden 
konnen  (Abb.  20).  hiese  kleinen 
Kugeba  von  einer  Grosse  unter  l  y. 
iniissen  grosser  werden,  denn  es  sind 
aile  l  hei'^an^sstadien  his  zu  den 
grossten  Tropfen  von  ca.  10  [x  vor- 
handen.  Auch  hier  erfolgt  ein  Zu- 
sammenfliessen  der  einzelnen  Sekret- 

kugeln  zu  einer  einheitlichen  Sekretmasse,  aber  nicht  in  so  grossem 
Ausmasse  wie  bei  den  hungernden  Tieren. 

W'ie  schon  erwiilint  dauerl  der  Saugakt  1-2  Stunden  (siehe 
Kapitel  2).  Heim  ersten  Anstechcn  der  Bout  t»  wird  das  wàhrond 
des  Hungerns  produzierte  Sekret  in  die  Gewebe  gepre'sst,  und 
nach  ca.  10-12  Minuten  wird  die  inzwisehen  aul'gelôste  NalinuiL' 
ein^t'pumpt .  W'ahrend  der  Zeil  des  Kinpiinipens  muss  in  den 
Zellen  der  Speicheldriisen  in  kiirzerster  Zeit  neues  Sekret  produ- 
ziert  werden,  das  in  der  nachsten  Kulieperiode  (iminer  noch 
wahrend  des  Saugaktes)  wieder  ausgestossen  wird.    Die  Sekret- 


Abb.  20. 

Hygrobates  longipalpis. 

Die  Bildung  (1er  Sekretmasse  in 
den  Winkeln  des  Plasina^il  lers. 
Eine  Stunde  nach  Beginn  des 
Saugaktes. 
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bildung  erfolgt  in  diesem  Falle  nicht  im  Kern,  denn  die  zahlreichen 
kleinen  Tropfchen  in  den  Winkeln  des  Plasmagitters  entstehen 
ohne  Zweifel  im  Plasma.  Der  Kern  scheint  also  in  dieser  Phase 
an  der  Speichelbildung  keinen  wesentlichen  Anteil  zu  haben. 
Es  ist  darum  auch  fraglich,  ob  die  Speichelflussigkeit,  die  wâhrend 
des  Saugaktes  produziert  wird,  die  gleiche  Zusammensetzung  hat, 
wie  die  des  hungernden  Tieres. 

Nach  den  obigen  Ausfiihrungen  entsteht  das  Speichelsekret  im 
hungernden  Tiere  letzten  Endes  im  Kern,  im  saugenden  Tier 
dagegen  im  Plasma.  Bei  Spinnen  sind  von  anderen  Autoren 
àhnliche  Beobachtungen  gemacht  worden.  .Nach  Millot  (1926) 
stammen  die  Fermentkugeln  in  den  Mitteldarmzellen  aus  dem 
Kern.  Schlottke  (1933  b)  hat  die  Ergebnisse  Millots  nachge- 
prùft  und  ist  zu  einem  anderen  Résultat  gekommen.  Nach  ihm 
entstehen  nâmlich  die  Fermentkugeln  nicht  im  Kern  der  Ferment- 
zellen,  sondern  im  Plasma.  Haben  vielleicht  beide  Autoren  recht, 
nur  dass  Millot  die  Fermentbildung  im  hungernden  Tier  beob- 
achtet  hat,  Schlottke  dagegen  die  im  saugenden  Tier  ?  Vielleicht 
konnen  weitere  Untersuchungen  an  Spinnen  dièse  Frage  abklàren. 

Abschliessend  môchte  ich  meine  vorlaufige  Meinung  ùber  die 
Bildung  des  Speicheldriisensekrets  so  formulieren: 

1.  Im  hungernden  Tier  ist  der  Kern  der  Hauptproduzent  des 

Sekrets.  Die  Nucleolarmassen  treten  als  Profermente  durch 
die  Kernmembran  aus  und  machen  im  Plasma  eine  Reifung 
durch,  wobei  das  Plasma  wahrscheinlich  gewisse  Zusctz- 
produkte  abgibt. 

2.  Im  saugenden  Tier  ist  das  Plasma  zum  grôssten  Teil  der 

Bihlungsort  des  Sekrets,  der  Kern  spielt  nur  eine  unterge- 
ordnete  Rolle. 

Es  bleibt  mir  zum  Schluss  noch  iibrig,  die  Tàtigkeit  der  iibrigen 
Speicheldriisen  zu  beschreiben.  Neben  M(E)  ist  L(A)  die  weitaus 
aktivste  Driise,  die  in  ihrer  Aktivitât  jedoch  hinter  M(E)  steht. 
Die  Kerne  dieser  Drusenzellen  sind  ebenfalls  recht  gross  (30 
erreichen  aber  nie  die  Grosse  der  Kerne  von  M(E).  Die  Zahl  der 
kleinen  Nucleolarkugeln  ist  eine  recht  bescheidene  (hochstens  fiïnf 
neben  dem  Hauptnucleolus),  und  damit  hàngt  sicher  auch  die 
langsame  Bildung  des  Sekrets  zusammen.  Die  Sekrettrôpfchen 
sind  nie  in  grosser  Zahl  vorhanden.   Erst  nach  làngerem  Hungern 
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verschmelzen  sie  zu  einer  einheitlichen  Sekretmasse.    Dièse  hat 
aber  keine  so  grosse  Ausdehnung  wie  die  der  Driise  M(E).  In 
Abbildung  21  ist  eine  Zelle  dieser  Drùse  dargestellt  worden;  es 
ist  daraus  zu  ersehen,  dass  in 
einem  Tier,  das  acht  Tage  ge- 
hungert  bat,  die  Sekretbildung 
deutlich  vorbanden   ist.  Die 
Zahl  der  Sekret  kugeln  ist  eine 
l'i'l  l'.ichl  liclic.  ilrr  int  razellulare 
Sammelraum  ist  dagegen  nur 
mit  einer  geringen  Menge  des 
Speichelsekrets  angefiillt. 

Die  nâcbste,  noch  schwàchere 
Driise  ist  M(B).  Die  Kerne 
dieser  Zellen  sind  noch  kleiner 


Abb.  21.  —  Hygrobates  longipalpis. 

Aktive  Zelle  von  L(A). 
Tier  8  Tage  lang  gehungert. 

und  schliessen  wàhrend  der  ak- 
tiven  Phase  der  Sekretbildung 
nur  in  wenigen  Fallen  einige 
wenige  Nucleoli  ein.  Auch  sind  in 
dieser  Driise  die  Sekrettrôpfchen 
nie  in  einer  grossen  Zahl  vor- 
handen.  Abbildung  22  gibt  eine 
Zelle  wieder,  die  eine  maximale 
Zahl  von  Sekrett  ropt'chen  im  va- 
kuolisierten   Plasmateil  enthâlt. 

Die  Speicheldriisè  L(D)  ist,  wie 
schon  erwiilmt  worden  ist,  in 
ihrem  histologischen  Han  elwas 
verschieden.  Der  periphere  Plas- 
inabezirk  ist  so  schwach,  dass  er  nur  schwer  nachgewiesen  werden 
kann.  Der  Kern  ist  noch  kleiner  als  der  der  schon  beschriebenen 
Drusen,  er  schliesst  aber  in  seineni  Innern  in  \  ielen  Fallen  mehrere 


Abb.  22.  —  Hygrobates  longipalpù 
Aktive  Zelle  von  M(B). 
Tier  8  Tage  lang  gehungert. 
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Abb.  23.  —  Hygrobates  longipalpis 

Aktive  Zelle  von  L(D). 
Maximale  Sekretbildung  wahrend 
des  Hungerns. 


(bis  6)  gleichgrosse  Nucleoli  ein.  Wahrend  der  aktivsten  Phase 
der  Speichelbildung  (also  6-48  Stunden  nach  der  Fiïtterung)  sind 
im  Plasmagitter  zahlreiche,  aber  àusserst  kleine  Sekrettropfchen 

zu  verfolgen,  die  niemals  mitein- 
ander  zu  verschmelzen  vermogen 
(Abb.  23).  Da  den  Zellen  ein 
Sammelraum  fehlt,  so  bleiben  die 
Tropfchen  im  Plasmagitter  liegen 
und  verschwinden  erst  beim  Ent- 
leeren  des  ùbrigen  Speichelsekrets. 
Mehr  kann  iiber  dièse  Driise  nicht 

;i  ustri'SJiyt  werden. 

Die  kleine  Speicheldrùse  F  ist 
nur  in  wenigen  Fàllen  als  aktive 
Driise  beobachtet  worden.  Von 
iiber  hundert  untersuchten  Tieren 
von  Hygrobates  longipalpis  haben 
nur  drei  im  Innern  der  Driise  einige  wenige,  aber  relativ  grosse 
Sekretkugeln  aufgewiesen  (Abb.  24).  Es  ist  klar,  dass  aus  der 
ijeringen  /ahl  der  beobachtetei)  Tiere  mit  aktiver  Driise  keine 
Schlùsse  gezogen  werden  konnen. 

Die  Funktionsstadien  der  Speicheldrûsen  sind  hier  nur  auf  Grund 
von  Studien  an  Hygrobates  lon- 
gipalpis beschrieben  worden. 
Endgûltige  Theorien  iiber  die 
Tàtigkeit  dieser  Driisenkomplexe 
konnen  selbstverstandlich  erst 
dann  gemacht  werden,  wenn 
weitere  Vertreter  der  Hydraca- 
rinen  untersucht  worden  sind. 
Verschiedene  Problème  sind  dabei 
noch  abzuklâren.   So  ist  z.  B.  hier 

die  Frage  noch  nicht  beantwortet  worden,  aus  welchen  Ferment  en 
das  Speichelsekret  aufgebaut  ist.  Es  miissen  wahrscheinlich  ver- 
sehiedemirtiue  Fermente  vorhanden  sein,  demi  es  ist  kauro  anzu- 
nehmen,  dass  die  fiinf  so  verschieden  gebauten  acinosen  Speichel- 
drûsen das  gleiche  Ferment  erzeugen. 


Abb.  24.  —  Hygrobates  longipalpis. 
Drei  aktive  Zellen  von  F. 
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VI.  Theoretische  Betrachtungen  zur  Verdauung 

DER  HYDRACARINEN. 


Nach  den  1  >  i  s  lieute  vorliegenden  Beobachtungen  scheinen 
sàmtliche  Hydracarinen  eine  Carnivore  Ernàhrungsweise  zu  haben 
(nach  Motas,  1928,  soll  moglicherweise  Hydrachna  sich  von 
vegetabilen  Stoffen  ernahren).  Aïs  Beute  werden  meist  Tiere 
angefallen,  die  bedeutend  grôsser  sind  als  die  angreifende  Wasser- 
milbe.  Da  nur  flûssige  Nahrung  aufgenommen  werden  kann,  so 
miissen  die  Gewebe  der  Beute  zuerst  durch  eine  extrakorporelle 
(pràorale)  Vorverdauung  aufgeldst  werden.  Dies  geschieht  bei 
den  Arthropoden  durch  einen  fermenthaltigen  Saft,  der  entweder 
als  Mitteldarmfliïssigkeit  ausgespieen  wird  oder  von  den  Speichel- 
driisen  in  die  Beute  entleert  wird.  Bei  den  Wassermilben  kommt 
das  Ausstossen  eines  Mitteldarmsekretes  nicht  in  Frage,  denn  es 
ist  durch  die  vorliegende  Untersuchung  gezeigt  worden,  dass  im 
Mitteldarm  eines  hungernden  Tieres  keine  aktiven  Driisenzellen  zu 
finden  sind,  und  dass  erst  nach  dem  Eindringen  der  Nahrungs- 
fliissigkeil  die  Exkretzellen  mit  der  Fermentbildung  beginnen. 
Die  aufliisende  Wirkung  der  ausgestossenen  Flùssigkeit  kann 
demnach  nur  dem  Speiehelsekret  zugeschrieben  werden.  Dièses 
enthâU  sicher  noch  einen  Giftstoff,  der  die  Beute  làhmt  und 
abtotet.  Es  ist  n un  auffallend,  dass  bei  den  prostigmatischen 
Milhen  (zu  denen  u.  a.  auch  die  Hydracarinen  gehôren)  die 
Speicheldrusen  als  acinose  Gebilde  so  stark  vertreten  sind,  wahrend 
bei  den  anderen  Acarinen  (mit  einer  Ansnahme)  meist  nur  der 
tubulose  Typus  vorhanden  ist.  Einzig  die  Ixodiden  haben  màchtig 
entwickelte  acinôse  Speicheldrusen,  und  gerade  bei  dieser  Tier- 
gruppe  ist  der  Fnddarni  weitgehend  reduzierl  und  in  mehreren 
l  allen  sogar  nicht  mehr  funktionsfahig.  Von  allen  iibrigen  Acarinen 
fehlt  der  Enddann  nur  noch  bei  den  Prosti«mula.  Der  Yerlust 
des  F^nddarms  liangt  sicher  mit  der  Ernàhrungsweise  zusaininen: 
denn  es  kann  bei  den  Milhen  nur  dann  aut'  diesen  Darinteil  vei- 
zichtet  werden,  wenn  ans  der  Nahrung  inoglichsl  wenig  Kotreste 
enlstehen.  Dies  ist  aher  nur  dann  der  l'ail,  wenn  die  Nahrung 
durch  das  Speiehelsekret  extrakorporell  vorverdaut  wird.   Nur  die 
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verflùssigte  Nahrung  wird  in  den  Mit teldarm  aufgenommen, 
wàhrend  feste,  unverwertbare  Stofîe  gar  nicht  in  das  Darmlumen 
gelangen  konnen.  Aus  diesen  Ausfùhrungen  geht  hervor,  dass  ein 
funktionaler  Zusammenhang  zwischen  starker  Ausbildung  der 
Speicheldrùsen,  Verlust  des  Enddarms  und  spezialisierter  Ernah- 
rungsweise  (extrakorporelle  Verdauung)  bestehen  muss. 

Das  Sekret  der  acinosen  Speicheldrùsen  entsteht  i tu  liungernden 
Tier  im  Kern,  im  saugenden  Tier  weitgehend  im  Plasma.  Die 
Entleerung  der  Sekretmasse  erfolgt  bei  Beginn  der  Fùtterung  und 
wàhrend  des  Saugaktes.  Wâhrend  des  imaginalen  Lebens  werden 
die  Drùsenzellen  nie  ersetzt,  und  da  bei  jeder  Fùtterung  das 
Sekret  sàmtlicher  Zellen  ausgestossen  wird,  und  bei  der  darauf- 
folgenden  Hungerperiode  erneuert  werden  muss,  so  ist  die  Speichel- 
driisenzelle  eine  typisch  merokrine  Drùsenzelle.  Die  Fermentzellen 
des  Mitteldarms  konnen  nicht  als  eigentliche  merokrine  Drùsen- 
zellen  betrachtet  werden,  denn  sie  besitzen  eine  Doppelfunktion: 
Sie  produzieren  einerseits  wohl  ein  Sekret  (Ferment),  das  von  der 
Zelle  mehrere  Maie  ausgestossen  wird  (also  merokrin),  daneben 
•  ■rit stehen  m  ilincii  die  Kxkrete.  die  <>rsl  hei  di-r  Vufïnsung  der 
Zellmembran  frei  werden  (holokrin). 

Das  Speichelsekret  lost  die  Gewebe  der  Beute  vollstàndig  auf, 
denn  nach  Beendigung  des  Saugaktes  bleibt  meistens  nur  noch  die 
leere  Chitinhùlle  iibrig.  Mit  dem  Eindringen  des  Nahrungsbreis 
beginnt  die  „intrakorporelle"  Verdauung.  Dièse  wird  eingeleitet 
durch  das  Ausstossen  von  Darmfermenten,  die  in  bestimmten 
Zellen  (Exkretzellen)  entstehen.  Dièse  Fermente  werden  frei  und 
wirken  dalier  ext razellular.  hceinllussen  d<ui  Nalirnngsbrei  so, 

dass  er  von  den  Mitteldarmzellen  aufgenommen  werden  kann  und 
intrazellulâr  verarbeitet  \v\rd. 

Nach  den  bis  heute  vorliegenden  Beobachtungen  kommt  bei 
sàmtlichen  Spinnentieren  (mit  Einschluss  der  Pantopoden)  die 
intrazellulâre  Verdauung  vor.  Nach  Schlottke  (1934)  zeigen  aile 
Darmepithele  dièses  Verdauungstypus  einen  ùbereinstimmenden 
histologischen  Bau.  Sie  bestehen  aus  drei  Zellsorten:  1.  den  Drù- 
senzellen, 2.  den  verdauenden  Zellen  und  3.  den  „embryonalen" 
Zellen.  Bei  den  von  mir  untersuchten  Wassermilben  sind  dièse 
drei  Zelltypen  ebenfalls  beschrieben  worden,  nur  dass  sie  mit 
anderen  Namen  belegt  worden  sind.  Die  Drùsenzelle  ist  bei  den 
Hydracarinen  daruni  als  PJxkretzelle  hezeichnel   worden,  vveil  in 
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ihr  die  Exkrete  in  so  auffallender  Weise  in  grossen  Massen  auf- 
gespeichert  werden.  Die  verdauenden  Zellen  sind  als  Eiweiss- 
zellen,  die  „embryonalen"  Zellen  als  Epithelzellen  angetuhrt 
worden.  Es  ist  ferner  gezeigt  worden,  dass  samtliche  Zellen  an 
(1er  intrazellulâren  Verdauung  teilnehmen  kimnen,  so  dass  letzten 
Endes  das  Darmepithel  der  Hydracarinen  aur  aus  einem  Zelltypus 
besteht,  nâmlich  aus  dem  der  intrazellulàr  verdauenden  Mittel- 
darmzelle.  Dièse  hat  je  nach  ihrem  Zustand  noch  weitere  Funk- 
tionen:  Die  „embryonale"  Zelle  ùbernimmt  als  Hauptfunktion  die 
Speit-licrung  des  Reservefet t es,  die  verdauende  Zelle  rut  hall  die 
Eiweissreserven,  und  die  Driisenzelle  speirherl  vor  allem  die 
Exkrete,  wobei  ûbrigens  zu  beachten  ist,  dass  aile  Zellen  die 
Endprodukte  der  intrazellulâren  Verdauung  enthalten.  Von  den 
drei  Zellsorten  sind  die  Exkretzellen  am  auffâlligsten,  denn  sie 
uben  mehrere  Funktionen  aus.  Sie  sind  am  lângsten  als  verdauende 
Zellen  tàtig  und  enthalten  darum  am  meisten  Exkretstoffe  (Ex- 
kretkôrner  und  „grùne  Grundsubstanz").  Sie  nehmen  aber  nichl 
nur  die  fliissige  Nahrung  auf,  sondera  phagocytieren  Gewebereste, 
die  mit  dem  Nahrungsbrei  in  das  Darmlumen  gelangt  sind.  Sie 
nehmen  ferner  auf  die  gleiche  Art  die  Fettkugeln  in  ihrem  Innern  auf. 
Dièse  beiden  ergànzenden  Verdauungsfunktionen  fehlen  den  iibrigen 
Darmzellen,  denen  auch  jegliche  sekretorische  Tàtigkeit  abgeht. 

Jede  intrazellulàr  verdauende  Mittelclarmzelle  der  Hydracarinen 
macht  eine  Entwicklung  durrh.  die  absrhliessend  noehmals  zu- 
sammengefasst  werden  soll.  Der  Ausgangspunkl  dieser  Entwick- 
lungsreihe  ist  die  Epithelzelle,  die  mit  breiter  Basis  an  die  Basal- 
membran  stosst.  Sie  nimmt  an  der  Verdauung  nur  wenig  Anteil, 
denn  sie  enthàlt  noch  wenige  Exkretkugeln.  Dafùr  speichert  sie 
das  Reservefett,  das  in  gut  ernâhrten  Tieren  die  ganze  Zelle  aus- 
zufullen  vermag.  Die  Zahl  der  Epithelzellen  wird  durch  Teilungen 
verniehrt  (Mitose).  Einzelne  Zellen  Iôsen  sich  von  der  Basal- 
membran  allmàhlich  los  und  dringen  als  Eiweisszellen  gegen  das 
Darmlumen  vor.  Die  Eiweisszellen  nehmen  den  grossten  Teil  des 
Nalirungsbreis  auf  und  dehnen  sich  wiihrend  dei'  intrazellulâren 
Verdauung  deutlich  in  das  Darmlumen  hinein.  Sie  enthalten 
neben  den  aufgespeicherten  Eiweisskugeln  schon  betriicht liehe 
Mengen  von  Exkreten.  Die  Zahl  der  letzteren  nimmt  immer  tnehr 
zu,  und  schliesslich  sind  die  Zellen  mit  Exkrel  massen  vollgepfropft , 
d.  h.  das  Stadium  der  t  ypischen  Exkretzelle  ist  dainil  ernurlit.  Die 
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Exkretzellen  sind  als  kolbenfôrmige  Gebilde  sofort  zu  erkennen.  Nur 
sie  produzieren  die  extrazellulàr  wirkenden  Darmfermente  und  phago- 
cytieren  ferner  die  Gewebereste  und  Fettkugeln  des  Nahrungsbreis. 

Dass  bei  verscbiedenen  anderen  Tiergruppen  die  intrazellulàr 
verdauende  Zelle  auch  als  Drùsenzelle  wirken  kann,  ist  schon  seit 
einiger  Zeit  bekannt.  Intéressant  ist  bei  den  Wassermilben  die 
Tatsache,  dass  die  Sekretfunktion  denjenigen  Mitteldarmzellen 
zukommt,  die  am  làngsten  funktionell  sind,  und  die  in  ihren  nàchsten 
Stadien  nur  noch  als  Aufbewahrungsort  der  Exkrete  dienen.  Es  kann 
also  bei  den  Wassermilben  gezeigt  werden,  dass  die  Sekretbildung  in 
den  àltesten  Mitteldarmzellen  erfolgt.  Ob  dies  auch  fiir  andere  Wir- 
bellose  mit  intrazi'llulaie-r  Yerdaiiung  gilt,  ist  mir  niclit  bekannt. 

Nach  Hirsch  (1925)  erfolgt  die  Aufnahme  bestimmter  fliissiger 
Stoffe  in  die  Darmzellen  in  drei  Stadien:  Im  ersten  Stadium  treten 
dièse  Stoffe  in  fein  verteiltem,  diffusem  Zustand  in  den  Zellen  auf, 
im  zweiten  Stadium  finden  sich  dièse  zunachst  noch  difîusen  Stoffe 
in  hellen  Vakuolen,  wo  sie  allmàhlich  konzentriert  werden.  Im 
dritten  Stadium  verschwindet  die  Vakuole,  und  die  inzwischen 
verarbeiteten  Stoffe  liegen  als  Kugeln  direkt  im  Plasma.  Hirsch 
hat  dièse  drei  Verarbeitungsstadien  bei  der  Permeation  von  kolloi- 
dalem  Eisen  und  sauren  Vitalstoffen  festgestellt.  Die  Aufnahme  des 
eiweisshaltigen  Nahrungsbreis  im  Mitteldarm  der  Wassermilbe 
scheint  auf  die  gleiche  Art  zu  erfolgen:  Im  distalen  Plasmabezirk 
der  Zelle  erscheinen  zuerst  die  feinverteilten  Nahrungstropfchen 
(1 .  Stadium).  Dièse  vereinigen  sich  zu  den  grossen,  hellen  Vakuolen 
(2.  Stadium),  und  durch  einen  Kondensationsprozess  wird  der  Inhalt 
dieser  Vakuolen  in  kompakte  Eiweisskugeln  verwandelt,  die  direkt  im 
Plasma  liegen.  Die  eiweisshalt  ige  Nahrungsflûssigkeit  wird  also  auf  die 
gleiche  Art  wie  das  kolloidale  Eisen  von  der  Zelle  aufgenommen,  und 
da  das  Eiweiss  ebenfalls  in  kolloidalem  Zustand  ist,  so  zeigt  sich  hier 
eine  Ubereinstimmung  in  der  Aufnahme  kolloidaler  Flussigkeiten. 

Bis  jetzt  ist  absichtlich  nie  der  Ausdruck  „ Résorption"  verwendet 
worden,  weil  in  Hinsicht  auf  dessen  Bedeutung  gegenwàrtig  zwei 
Auffassungen  einander  gegenùberstehen.  Nach  Hirsch  (1925) 
versteht  man  unter  Résorption  die  Aufnahme  „geloster"  Substan- 
zen,  deren  Kôrnchengrcisse  kleiner  als  0,1  [i.  sein  muss.  Auf  Grund 
physiologischer  Versuche  ist  man  in  letzter  Zeit  zu  einer  anderen 
Aufîassung  gelangt  und  definiert  die  Résorption  als  Aufnahme  von 
bereits  verdauten  Stofîen,  die  durch  die  Poren  der  intakt  bleibenden 
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Membran  eintreten.  Dièse  Nahrungsstofïe  sind  durch  extrazellulàr 
wirkende  Darmfermente  in  kleine  Molekiile  gespalten  worden.  So 
werden  die  hochmolekularen  Eiweisskôrper  in  Aminosâuren, 
Polysacharide  in  Monosacharide  verwandelt,  nnd  nnr  dièse  konnen 
resorbiert  werden.  M  un  bat  Schlottke  (1934)  darauf  aufmerksam 
gemacht,  dass  bei  zahlreichen  Wirbellosen  das  Eiweiss  in  gelôster 
Form  von  den  Mitteldarmzellen  aufgenommen  wird,  ohne  dass  es  in 
Aminosâuren  verwandelt  worden  ist.  Dièses  besondere  Verbal  t  en 
findet  in  der  bestehenden  Nomenklatur  keinen  Platz,  denn,  wenn 
mit  Phagocytose  nur  die  Aufnahme  mikroskopisch  sichtbarer 
Partikelchen  (grôsser  als  0,1  pt),  mit  Résorption  die  Aufnahme 
verdauterStoffegemeint  wird,  so  lasst  sich  die  Aufnahme  gelôster,  aber 
unverdauter  Nahrung  in  dièse  beiden  Bezeichnungen  nicht  einreihen  ; 
darum  schlàgt  Schlottke  vor  ,,den  BegrilT  der  Phagocytose  in  déni 
Masse  zu  erweitern,  wie  der  Begriiï  der  Résorption  durch  die  physiolo- 
gischen  Versuche  eingeengt  worden  ist  .  Wir  bezeichnen  dannals  Pha- 
gocytose die  Aufnahme  unverdauter  Nahrung,  ohne  Rucksicht  darauf, 
ob  dièse  gelôst  oder  ungelost  ist.  Anschliessend  an  die  Aufnahme 
der  Nahrung  erfolgt  zwangslàufïg  die  intrazellulàre  Verdauung". 

Um  iiber  die  Théorie  Schlottkes  diskutieren  zu  konnen,  miissen 
die  Defmitioiten  des  Begriiïes  ..Phagocytose"  zuerst  revidiert 
werden.  In  àlteren  physiologischen  Lehrbiichern  wird  als  Phago- 
cytose  jener  Vorgang  beschrieben,  wo  eine  Zelle  grossere  Fremd- 
kôrper  umfliesst  und  in  ihr  Inneres  aufnimmt.  Dieser  Prozess  ist 
nur  auf  bestimmte  Tiergruppen  beschrànkt.  Er  soll  nach  Budden- 
brock  (1928)  nur  bei  Protozoen,  Spongien,  Coelenteraten,  etc. 
vorkommen,  soll  aber  u.a.  den  Arthropoden  vôllig  fehlen.  Durch  die 
vorliegende  Untersuchung  ist  jedoch  dièse  Art  von  ,, Phagocytose" 
einwandfrei  auch  bei  der  W'assennilhe  Liinnesia  koenikei  nach- 
gewiesen  worden.  Der  gleiche  Prozess  wird  bei  anderen  Milben 
von  Berlese  (1897)  und  Reichenow  (1921)  beschrieben.  Weiter 
gibt  Dogiel  (1912)  an,  dass  bei  Pantopoden  die  Darmzellen  von 
Jugendstadien,  deren  Reusenapparat  noch  nicht  ausgebildet  ist, 
Diatomeen  phagocytieren.  Aus  diesen  vier  Beobachtungen  geht 
demnach  klar  hervor,  dass  die  Darmzellen  gewisser  Arthropoden  eben- 
falls  die  Fàhigkeit  besitzen,  Gewebereste  etc.  zu  ..phagocytieren". 

Die  neueste  Définition  der  Phagocytose  gibt  K.RIJGSMAN  (1932) 
in  seiner  Zusammenstellung  ..L'ber  die  Permeabilitât  von  nicht- 
lebenden  und  lebenden  Membranen".    Phagocytose  ist  nach  ihm 
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„eine  Permeation  durch  die  temporar  deformierte  Membran". 
Hiksch  spricht  nur  dann  von  Phagocytose,  wenn  die  Partikel,  die 
von  der  Zelle  aufgenommen  werden,  grôsser  sind  aïs  0,1  u.  (Grenze  der 
mikroskopischen  Sichtbarkeit  !).  Dièse  Schranke  von  0,1  u.ist  sicher 
unzulànglich,  denn  est  gibt  auch  Partikel  deren  Grosse  kleiner  ist  als 
0,1  u.,  und  die  trotzdem  bei  der  Permeation  die  Membran  temporar 
deformieren  mùssen.  Aus  solchen  Partikeln  sind  z.  B.  die  kolloidalen 
EiweisstofTe  aufgebaut,  deren  Kornchengrosse  zu  gross  ist,  als  dass  eine 
Permeation  durch  die  Membranporen  angenommen  werden  konnte. 
Dièse  spezielle  Art  von  Phagocytose  kann  mikroskopisch  nicht  nach- 
gewiesen  werden,  und  es  soll  darum  im  folgenden  versucht  werden, 
ihre  Existenz  mit  Hilfe  theoretischer  Cberlegungen  zu  beweisen. 

Im  Falle  der  Hydracarinen  liegen  nâmlich  Verhàltnisse  vor,  die 
zu  einer  Klàrung  des  Problems  ..Phagocytose"  fiihren  kônnen. 
Durch  die  Fermentwirkung  des  Speichelsekrets  einerseits  und  der 
freien  Darmfermente  andererseits  werden  die  Eiweisskorper  des 
Nahrungsbreis  verfliissigt.  Nach  Schlottke  handelt  es  sich  hier 
immer  noch  um  „unverdaute  Nahrung".  Dièse  Ansicht  kann  nicht 
stimmen,  denn  durch  die  extrazellulàr  wirkenden  Fermente  ist  das 
Eiweiss  sicher  bereits  verwandelt  worden.  Dieser  Umwandlungs- 
prozess  ist  ohne  Zweifel  ein  Verdauungsprozess,  und  so  darf,  wenn 
vom  Darminhalt  die  Rede  ist,  nicht  von  unverdauter  Nahrung 
gesprochen  werden,  sondern  es  muss  der  Begriff  „vorverdaute 
Nahrung"  aufgestellt  werden.  Dièse  vorverdaute  Nahrung  wird 
von  den  Mitteldarmzellen  aufgenommen  und  intrazelullàr  weiter 
verarbeitet.  Die  intrazellulàren  Yerdauungsvorgànge  deuten  aber 
darauf  hin.  dass  die  Eiweisskorper  bei  ihrer  Aufnahme  noch  nicht 
bis  zu  der  letzten  Stufe  der  Aminosàuren  abgebaut  worden  sind. 
Da  nun  nur  Aminosàuren  die  Membran  bei  der  Permeation  intakt 
lassen,  hier  aber  vorverdaute,  eiweisshaltige  Nahrungsstofîe  aufge- 
nommen werden,  so  muss  der  intrazellulàren  Yerdauung  der  Zustand 
einer  temporàr  deformierten  Membran  vorausgegangen  sein.  Damit 
ist  aber  auch  die  Bedingung  Krij  gsm  ans  erf ùllt ,  und  wir  stellen  den  bei 
den  Hydracarinen  gefundenen  Vorgang  (Aufnahme  vorverdauter, 
fliïssiger  Nahrung)  mit  Krij  gsm  an  in  die  Kategorie  der  Phagocytose. 

Der  àusserliche  Zustand  der  Nahrung  darf  nach  unseren  Aus- 
fiihrungen  nicht  als  Kriterium  f tir  Résorption  oder  Phagocytose  ver- 
wendet  werden.  Massgebend  fur  Phagocytose  ist  einzig  und  allein  nur 
die  intrazellulâre  Yerdauung  (nach  Krijgsman  :  Histologisches  Signal). 
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Die  V  erdauungsvorgànge,  vvie  sie  in  der  vorliegendcn  Vrbeil  bei 
Limnesia  koenikei  beschrieben  worden  sind,  sprechen  deutlich  zu- 
gunsten  der  von  Si  hlottke  gegebenen  Définition  der  Phagocytose. 
Es  isl  gezeigt  vvordcn,  dass  fin  nnd  dieselbe  /Celle  (die  Exkretzelle) 
sowohl  die  fliissige  Nahrnng  als  ancli  Kettkugeln  nnd  Gcweberestc 
aufzunehmen  vermag  und  damil  daranf  hinweisl,  wie  stark 
verwandl  dièse  drei  Aufnahmeprozesse  sein  mussen. 

hir  chemischen  Vorgânge  der  Eiweissverdauung  sind  durch 
zahlreiche  nenere  I  ntersuchungen  weitgehend  abgeklàrt  vvoi'den. 
Da  die  Wassermilben  zu  klein  sind,  nm  geniigende  Mengpn  der 
Verdauungsniissigkeil  fur  chemiseh-physiologisehe  Vcrsuche  zn 
erhalten,  su  konnen  hier  keine  genauen  Angaben  iiher  die  Wir 
knrmswi'isr  i If f  l 'ml l'jisrn  fcinaclil  werden.  Sicher  isl  nui-.  dass 
mindestens  drei  versehiedenartige  Proteasen  vorkommen  mussen: 
Die  Protease  des  Speiehelsekrets  verfliissigl  die  hoehmolekularcn 
Eiweisskorper.  Durch  eine  zweite  Protease,  die  vom  Darmepithel 
iHis^cscliH'ilrii  wird.  winl  ilicsrr  Kiweissabbau  unterstiitzl,  und 
schliesslich  verwandelt  eine  vveitere,  intrazellular  wirkende  Protease 
die  phagocytierten  Kiweisskiirper  m  kiirpereigene  Slofîe. 

Das  Problem  der  Fett  verdauung  isl  heute  immer  noch  nidil 
restlos  geliist.  Es  isl  mir  zwar  gelungen,  bci  den  unlcrsiH-hicii 
Wassermilben  den  Naehweis  /n  erbringen,  < I ; i ss  das  hetl  in  grossen 
Klumpen  phagocytiert  wird.  Die  Verdauung  des  Ketts  erlulgl 
also  ersl  innerhalb  der  Darmzellen.  Damit  kann  mindestens  die 
Existenz  einer  intrazellular  wirkendcn  Lipase  bewiesen  werden. 
(  >|i  abcr  aurli  r;i/i'||u|,ir  wirktMide  Lipasen  vorhanden  sind, 
entzielil  sicli  vorlaufig  unserer  Kenntnis. 

hnirh  die  ml  razi'llnlarc  Verdauung  werden  die  aufgenommenen 
NahrungsstofFe  m  zwei  Gruppen  zerlegt.  Der  griisste  Te  il  der 
Nahrung  wird  in  kiirpereigene  Stoffe  umgewandelt,  die  entweder 
soforl  vom  <  tiyanismii.-  \  n  luaiirlil  wrnlni,  nilcr  ; i [ s  I!c-<t\ r-l  nlïr 
m  bestimmlen  Geweben  aufgespeicberl  werden.  Daneben  enlstelien 
als  iinverwerlbarc  11  r  i  «  I  [  >  i<  m  1 1 1  k  t  «  <  der  \  mla  uuni;  du-  \.\ kivi  >•. 
Dièse  sammeln  sich  bei  Landmilben  im  distalen  leil  der  Zelle  an, 
werden  ins  Darmlaumen  abgestossen  und  gelangen  durch  den 
Enddarm  ins  Ereie.  In  vielen  Eiillen  werden  sogar  verscbieden 
artige  Exkretstofîc  beschrieben.  Su  beschreibl  Mii.lot  bei  Spinnen 
sechs  Arien  von  Konkrementen.  Es  isl  dalier  nichl  verwunderlich, 
wenn  m  den   Exkretzellen  der  Wassermilben  zwei  Sorten  \"n 
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Exkreten  gebildet  werden.  nàmlich  die  lichtbrechenden  Exkret- 
kôrner  und  die  grime  Grundsubstanz.  Da  den  Hydraearinen  der 
Enddarm  fehlt.  so  kônnen  die  Exkrete  nicht  entfernt  werden. 
Sie  bleiben  in  den  Zellen  liegen  und  belasten  damit  den  Organismus. 
Trotz  dieser  Belastung  kônnen  die  Tiere  fast  ein  Jahr  lang  leben 
und  verhalten  sich  dabei  gleich  wie  zahlreiche  Landmilben.  die 
ihre  Exkrete  durch  das  Rectum  entleeren  kônnen.  Bei  den  Land- 
milben gelangen  mit  der  Nahrung  immer  grosse  Mengen  unver- 
wertbarer  Stoffe  in  den  Mitteldarm.  die.  wenn  der  Enddarm  fehlen 
wùrde.  das  Lumen  schon  nach  wenigen  Nahrungsaufnahmen  aus- 
fiillen  wiïrden.  Bei  den  Wassermilben  (und  verwandten  Formen) 
werden  die  unverwertbaren  Stoffe  infolge  der  extrakorporellen 
Yorverdauung  gar  nicht  aufgenommen.  und  so  entstehen  aus  dem 
Nahrungsbrei  nur  wenige  Exkrete.  die  im  Laufe  des  imaginalen 
Lebens  in  den  Zellen  des  Tieres  angehàuft  werden.  Die  chemische 
Zusammensetzung  der  Exkrete  ist  vorlàufig  noch  unbekannt. 
Sicher  ist  nur.  dass  die  Darmexkrete  nicht  aus  Guanin  aufgebaut 
sind.  wie  dies  fiir  die  Exkrete  des  Exkretionsorgans  gilt.  Es  ist 
schon  festgestellt  worden.  dass  bei  den  Arachnoideen  grundsàtzlich 
zwei  Arten  von  Exkretstoffen  unterschieden  werden  miïssen.  Die 
ins  Darmlumen  entlassenen  Endprodukte  sind  kôrperfremde  Stoffe. 
die  von  den  Darmzellen  abgestossen  werden.  Die  guaninhaltigen 
Exkrete  der  „MaIpighischen  Gefàsse"  sind  als  Endprodukte  intra- 
plasmatischer  Vorgânge  der  Gewebe  zu  betrachten. 

Die  nach  dem  intrazellulâren  Aufbauprozess  entstandenen 
Reservestoffe  werden  in  Form  von  Eiweiss-  oder  Fettkugeln  im 
Mitteldarmepithel  aufgespeichert.  Bei  einer  Hungerperiode  wird 
das  Eiweiss  vor  den  Fettreserven  aufgebraucht.  Bei  Pantopoden 
hat  Schlottke  (1933  b)  zeigen  kônnen.  dass  das  Fett  als  alleiniger 
Yorratsstoff  fur  den  Stoffwechsel  dieser  Tiere  nicht  in  Frage 
kommt.  denn  das  Fett  findet  sich  bei  verhungerten  Tieren  immer 
noch  in  betrachtlichen  Mengen  im  Darmepithel.  Bei  den  Wasser- 
milben lâsst  sich  keine  entsprechende  Beobachtung  machen.  denn 
die  Tiere  gehen  erst  dann  ein.  wenn  das  Fett  im  Epithel  des  Mittel- 
darmes  vollstàndig  verschwunden  ist.  Da  bei  Limnesia  koenikei 
das  Eiweiss  nach  6-8  Tagen.  das  Fett  nach  12-18  Tagen  aufge- 
braucht ist,  so  kann  daraus  der  Schluss  gezogen  werden.  dass  bei 
langandauerndem  Hungern  das  Fett  fiir  den  Stoffwechsel  der 
Wassermilben  als  alleiniger  Yorratsstoff  geniigt. 
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VII.   ZUSAMMENFASSUNG  DER  ErGEBNISSE. 

1.  Das  Darmsystem  aller  Hydracarinen  besteht  ans  Vorder-  und 
Mil  teldarm.  Der  Enddarm  ist  nicht  ausgebildet.  Das  Mitteldarm- 
gebiet  ist  iiberall  ;nis  don  gleirhen  Zolltypen  aufgehaut. 

2.  Die  Verdauung  der  Hydracarinen  beginnt  mit  einer  extra- 
korporellen  Vorverdauung.  Durch  das  Speicheldrusensekret  werden 
die  Gewebe  der  Beute  verflussigt. 

3.  Die  Speicheldriisen  bestehen  ans  acinosen  und  tubulosen 
Drûsen.  Das  Sekret  der  acinosen  Drûsen  wird  wahrend  des  Hun- 
gerns  im  Kern  gebildot,  wahrend  des  Saugaktes  weitgehend  im 
Plasma. 

4.  Der  in  das  Darmlumen  gepumpte  Nahrungsbrei  wird  durch 
oin  zweites  Ferment,  das  von  gewissen  Darmzellen  ansgestossen 
wird,  weiter  verflussigt. 

5.  l)or  vorvordauto  Nahrungsbrei  wird  von  den  Mitteldarmzellen 
aufgenommen  und  intrazellular  verdaut. 

6.  Die  intrazellular  verdauende  Mitteldarmzelle  durchlàuft  drei 
Kntwioklungsstadion  : 

a)  Die  Epithelzelle  ; 
/>)  Die  Kiweisszelle  ; 
c)  Die  Exkretzelle. 

Dièse  drei  Typen  enthalten  die  Exkrete  in  steigender  Menge. 

7.  Das  Stadium  der  Kpitholzollo  iibernimmt  neben  der  noch 
wenig  ausgepriigten  verdauenden  Fnnktion  die  Speicherung  von 
Reservefett. 

8.  Das  Stadium  der  Kiweisszelle  ist  die  aktivste  l'hase  im 
Lebensablauf  der  verdauenden  Mitteldarmzelle.  Die  /elle  ont  hait 
in  ihrom  Innern  das  Keseiveei weiss. 

9.  Das  Stadium  der  Exkretzelle  ist  die  am  langsten  tàtige 
l'hase  der  verdauenden  Mit  leldarinzelle.    Dièse  enthiill  daruin  ein 
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Maximum  A-on  Exkreten.  Sie  produziert  die  ins  Darmlumen  aus- 
gestossenen  Fermente. 

10.  Die  Exkrete  bleiben  AAâhrend  des  ganzen  imaginalen  Lebens 
in  den  Mitteldarmzellen  liegen.  Bei  der  Geschlechtsreife  sind 
sàmtliebe  Zellen  mit  Exkreten  voll  beladen,das  Tier  gebt  unmittel- 
bar  darauf  ein.  Ein  Ausstossen  der  Darmexkrete  aus  dem  Orga- 
nismus  ist  nicht  môglich,  da  der  Enddarm  fehlt. 

11.  Die  von  samtlichen  GeAA'eben  erzeugten  guaninhaltigen 
Exkrete  werd^n  ilureh  das  Exkretionsorgan  ausgestossen. 

12.  Der  eiA\-eisshaItige  Nahrungsbrei  wird  bei  den  Hydracarinen 
un  liinzip  aipii  allen  Darmzellen  des  Mitteldarms  aufgenommen. 
Dieser  Verdauungsprozess  muss  als  Phagocytose  betraehtet  AA-erden. 
Die  Xahrung  wird  durch  Speiehel-  and  Darmfermente  nur  ver- 
fliissigt  (A'orA  erdaut),  sie  wird  im  Darmlumen  nicht  in  Aminosàuren 
A-erwandelt  (d.  h.  A*erdaut).  Da  nur  Aminosàuren  durch  die 
Membranporen  in  die  Zelle  eintreten  konnen  (Résorption),  so  muss 
bei  der  Aufnahme  des  vorA'erdauten  Nahrungsbreis  die  Zellmembran 
temporàr  deformiert  AA'erden,  d.  h.  es  liegt  (im  Sinne  von  Krijgsman) 
ein  Phagocytose-Prozess  vor.  Als  histologisches  Kriterium  fur 
dièse  Art  von  Verdauung  gilt  die  intrazellulàre  Yerdauung. 

13.  Gewebereste  und  Fettkugeln  des  Nahrungsbreis  Averden  als 
Ganzes  xon  den  Exkretzellen  phagocytiert. 

14.  Der  von  den  Mitteldarmzellen  aufgenommene  eiAveisshaltige 
Nahrungsbrei  Avird  in  den  EiAveisszellen  zu  einem  Teil  in  kôrper- 
eigenes  ReserAefett,  zu  einem  anderen  in  korpereigenes  ReserAre- 
ei\Aeiss  umgeAA'andelt . 

15.  \\  àhrend  des  Hungerns  AA'ird  von  den  ReserA-estofîen  zuerst 
das  Eiweiss  und  dann  das  Fett  abgebaut. 
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